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REsr:\lEN 
Se evaluó la capacidad de adaptación de plantas jóvenes de 11 especies arbóreas de los 
bosques altoandinos a condiciones contrastantes de iluminación, para lo cual se sometieron 
grupos de 10 plantas por especie a cada uno de 5 tratamientos lumínicos durante 23 semanas: 
3%, 10%,33%,52% Y 100% de la iluminación relativa existente a campo abierto. En 8 de las 
11 especies se estudiaron las respuestas fotosintéticas a la radiación fotosintétícamente activa 
(RFA), son ellas Alnus acuminata RE. K. (aliso), Cytharex:vfum montanum (quimulá), 
Meriania nobilis Triana (amarrabollo), Myrcia popayanensis Hieron (arrayán), Myrica 
pubescen.. WilId. (olivo de cera), ,\4yrsine coriacea (espadero), Quercus humboldtii Bonpland 
(roble) y Trema micrantha (L.) Blume (surrumbo). En estas mismas especies y en Cederala 
montana Turczaninov (cedro), Daphnopsis bogotensis (daphnosis) y Decussacarpus 
rospigliossi (Pilger) de Laub. (chaquiro), se evaluó la biomasa promedia por planta, el 
crecimiento en altura y se contó el número de plantas sobrevivientes al final del ensayo. 
Se encontraron diferencias en las respuestas frente al ambiente lumínico, tanto del 
comportamiento fotosintético de las 8 especies incluidas en el estudio de fotosíntesis, como 
del crecimiento en biomasa y en altura de todas las 1 1 especies. Por las tendencias del 
comportamiento fotosintético, así como por su crecimiento en biomasa y altura, aliso y 
surrumbo son las especies más heliótítas, pero aliso presenta mayor capacidad fotosintética y 
tasas de crecimiento más altas. En el otro extremo, roble y quimulá exhibieron características 
de especies tolerantes a la sombra; roble mostró baja capacidad fotosintética y la más baja 
plasticidad frente a cambios en el régimen de iluminación entre todas las especies estudiadas, 
pues sus tasas de crecimiento, tanto en biomasa como en altura, fueron las más bajas, con 
diferencias no significativas entre los distintos ambientes lumínicos. Quimulá mostró mayor 
plasticidad que roble, principalmente en el crecimiento en altura, mediante la cual mejora su 
capacidad de adaptación a los ambientes de menor iluminación. Las demás especies se 
Vlll 
nsideran intermedias entre estos dos grupos, aunque difieren en el grado de heliofitismo; así 
1 el subgrupo de las más heliótitas están olivo de cera, espadero, amarrabollo y arrayán. En 
1subgrupo de las menos heliófitas están cedro, daphnopsis y chaquiro. 
Palabras Clave: Alnus acuminata, Cedrela montana, Cytharexylum montanum, Daphnopsis 
bogotensis, Decussocarpus ro,\pigliossi, Meriania nobilis, A1yrcia popayanensis, Nlyrica 
Pubescenr;, Myrsine coriacea, Quercus humboldtii, Trema micran/ha, fotosíntesis, 
crecimiento, luz, adaptación. 
ABSTRACT 
The capacity of adaptation to contrasting hght conditions of young plants of 11 tree species 
from the andean highland forests was evaluated, for which, groups of 10 plants by species 
were put under each one of 5 hght treatments for a period of 23 weeks: 3%, 10%, 33%, 52% 
and 100% of the existent relative illumination in the open field. In 8 of the 11 species the 
responses ofphotosynthesis to the photosyntheticaHy active radiation (PAR) was studied; they 
are Alnus acuminata H.B. K. (aliso), Cytharexylum montanum (quimulá), Meriania nobilis 
Triana (amarrabollo), lvfyrcia popayanensis Hieron (arrayán), Myrica pubescens Willd. (olivo 
de cera), Myrsine coriacea (espadero), Quercus humboldtii Bonpland (oak) and Trema 
micran/ha (L.) Blume (surrumbo). In these same species and in Cederala montana 
Turczaninov (cedro), Daphnopsis bogotensis (daphnosis) and Decussocarpus rospigliossi 
(Pilger) of Laub. (chaquiro), the mean biomass per plant and the height blTowth was evaluated; 
the number of survivor plants at the end of the experiment was also counted. 
Differences In the responses to the Iight environments were registered, as much In the 
photosynthetic behavior of the 8 species inc\uded in the photosynthesis study, as In the 
biomass and height growth of all the 11 species. The trends of the photosynthetic behavior and 
the biomass and height blTowth suggest that aliso and surrumbo are the most sun loving 
species, although aliso presents greater photosynthetic capacity and higher growth rates. In the 
other end, roble and quimulá exhibited characteristics of shade tolerant species; roble showed 
low photosynthetic capacity and the lowest plasticity to changes in the light regime among all 
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the SpeCleS studied, because its growth rates both In blOmass and In helght, were the lowest, 
with non significant ditTerences among the light environments studied. Quimulá showed 
greater plasticity than roble, mainly in the helght gro\V1h, whlch ímproves Its capacíty of 
adaptation to the environments of smaller illumination. The other species are considered 
intermediate among these two groups, although they differ in the de!,rree of light needs; thus, 
olivo de cera, espadero, amarrabollo and arrayán are in the sub-group of the more sun loving 
species. Cedro, daphnopsis and chaquiro are in the sub-group of the more shade tolerants. 
Key Words: Alnus acumínata. Cedrela montana, Cytharexylum montanum. Daphnopsis 
bogotensis, Decussocarpus rospiglíossi, Meriania nohilis. l'v~vrcia popayanensis, l'vtyrica 
Puhescens, Myrsine coríacea, Quercus humholdtií, Trema micrantha, photosynthesis, growth, 
light, adaptation. 
INTRODI·CCION 
El establecimiento de plantaciones mixtas de especies arbóreas nativas es SIO duda una 
estrategia promisoria para la restauración de ecosistemas degradados y la recuperación de 
especies amenazadas en el trópico. En Brasil se han adelantado investigaciones utilizando esta 
aproximación conceptual desde hace casI dos décadas con gran éxito (Kageyama & Gandara, 
1997), de tal manera que a la fecha existe en ese país un importante paquete tecnológico para 
acometer la revegetación de tales áreas. 
Debido a la urgente necesidad de iniciar accIOnes dirigidas a la recuperación de áreas 
degradadas en el Departamento de Antioquia, la Corporación Autónoma Regional del Centro 
de Antioquia (CORANTIOQJA) suscribió con la Universidad Nacional Sede Medellín, un 
convenio de investigación con el objeto de evaluar varios modelos de recomposición de 
ecosistemas ~ hábitat para diferentes especies de aves en cuatro regiones geográficas del 
Departamento, dos de ellas correspondientes a las formaciones altoandinas: Corregimiento de 
Santa Elena, Municipio de Medellín y en el área rural del Municipio de San Andrés de 
Cuerquia en el altiplano norte de Antioquia. En los modelos de recomposición establecidos en 
estas dos áreas se evaluaron 15 especies arbóreas nativas de las formaciones naturales 
altoandinas de Colombia. No obstante, es muy poco lo que se conoce sobre la autoecología de 
las especies incluidas en los ensayos de revegetación, razón por la cual se decidió iniciar 
investigaciones dirigidas a esclarecer su comportamiento bajo diferentes ambientes lumínicos. 
Con este trabajo se presentan los resultados de la primera investigación diseñada para estudiar 
la capacidad de adaptación de las plantas jóvenes de once especies arbóreas de los hosques 
altoandinos a diferentes ambientes lumínicos, desde plena exposición, hasta sombra fuerte, 
similar a la que se presenta cerca al piso del bosque. El estudio específicamente se propuso 
evaluar el comportamiento fotosíntético, cl crecimiento en biomasa y el crecimiento en altura 
de las plantas después de cinco meses de haber sido sometidas a cinco tratamientos de 
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iluminación. Este conocimiento sobre la autoecología de las especies es de gran utilidad, no 
sólo para el propósito específico de orientar el diseño de los modelos de revegetación mixta, 
SinO también para avanzar en el desarrollo de la silvicultura de [as especies nativas. 
1. REVISION DE LITER-\TIJ RA 
1.1. 	 FLEXIBILIDAD EN LAS RESPUESTAS DE LAS PLANTAS FRENTE A LA 
VARIABILIDAD AMBIENTAL 
Un aspecto fundamental para la econsiología de los bosques tropicales es el estudio del 
comportamiento de las plantas que ocupan diferentes posiciones en la sucesión natural 
(Bazzaz & Pickett, 1988). Según la hipótesis dominante, es posible predecir las diferencias en 
las respuestas frente a las variaciones del ambiente, a partir del estatus sucesíonal de la planta 
(Strauss-Oebenedetti & Bazzaz, 1996). Las plantas enfrentan la variabilidad en su ambiente 
principalmente a través de la flexibilidad de la respuesta, la cual se refiere a la capacidad de un 
genotipo para funcionar en una diversidad de ambientes e involucra al menos una de las 
siguientes acciones: Rastreo ambiental, aclimatación y plasticidad fenotípica (Bazzaz, 1996). 
El Rastreo ambiental se refiere a los ajustes de corta duración y reversibles que hacen las 
plantas frente a variaciones ambientales rápidas, tales como cambios en la conductancia 
estomática en respuesta a fluctuaciones momentáneas en el déficit de presión de vapor o en la 
intensidad de luz, o la activación instantánea de la enzima fotosintética Ribulosa Bifosfato 
Carboxilasa- Oxigenasa (Ruhisco), con el súbito incremento en la densidad de flujo de fotones 
(OFF) y su desactivación cuando hay poca luz. Sin embargo, algunas respuestas bioquímicas 
y especialmente morfológicas y anatómicas, pueden ocurrir en una planta o módulo, sólo 
después de una larga exposición a las nuevas condiciones; estos ajustes pueden ser 
irreversibles o reversibles solamente en una escala de tiempo igual (Bazzaz, 1996). 
El rastreo rápido de las variaciones ambientales es considerado una estrategia común de las 
plantas suceslOnales tempranas. Las respuestas instantáneas son componentes integrales de la 
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historia de vIda de las pioneras 1; por ello su comportamiento se caracteriza por el 
oportunismo, esto es, el uso de los recursos tan pronto como se hacen disponibles y antes de 
que sean tomados por otras especies. No obstante, el oportunismo no es una característica 
restringida a las pioneras. En algunas plantas sucesionales tempranas se ha reportado la 
absorción y uso oportunista de nutrientes, pero no se han realizado investigaciones 
comparativas sobre esta estrategia; los ajustes fotosintéticos frente a rápidas variaciones en la 
OFF y la pronta recuperación de las carencias de humedad del suelo, son otras 
manifestaciones de las respuestas oportunistas de este grupo frente a la variabilidad ambiental 
(Bazzaz, 1996). 
Existe mucha confusión con respecto al significado y uso de los términos plasticidad y 
aclimatación. Algunos investigadores que estudian la fotosíntesis en árboles tropicales han 
usado indistintamente ambos términos; otros han asumido implícita o explícitamente que las 
respuestas de plasticidad predicen las respuestas al cambio (es decir, el potencial de 
aclimatación) (Strauss-Debenedetti & Bazzaz, 1996). Para otros, la plasticidad fenotípica se 
refiere a la capacidad de un genotipo dado para expresar diferentes fenotipos en distintos 
ambientes, constantes y contrastantes; es adaptativa cuando esa expresión confiere ventaja al 
genotipo que la expresa en el ambiente particular (Bazzaz, 1996, Strauss-Debenedetti & 
Bazzaz, 1996; Chazdon el al.. 1996). Así, un genotipo expresa plasticidad cuando desarrolla 
un fenotipo apropiado para el ambiente en el que se encuentra, esto es, sí está creciendo a la 
sombra, presenta las características anatómicas y fisiológicas para adaptarse a la sombra, como 
hojas grandes y delgadas con mucha clorofila; mientras que cuando se desarrolla al sol, 
presenta hojas más pequeñas y gruesas con abundante Rubisco (Bazzaz, 1996). 
Debido a que la plasticidad es una característica general de todas las plantas, la pregunta no es 
si las especies pioneras y las de la sucesión tardía son o no plásticas, sino cómo difieren en el 
grado de plasticidad de sus atributos. El grueso de la evidencia experimental, acumulada 
durante la última década, apoya la hipótesis de que las plantas de la sucesión temprana son 
1 Según :\ckerly ( 1(96), la principal característica diagnóstica de las especies pioneras es la necesidad de luz para 
la germinacion de las semillas. También presentan latencia prolongada en las semillas (formación de bancos de 
semillas), altas tasas de fotosíntesis y crecimiento, producción foliar rápida y continua, madurez reproductiva 
precoz, produccion de flores prolongada en el tiempo, y rápida aclimatación a la variación ambiental 
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más flexibles que las de la sucesión tardía, debido a que ocupan ambientes mas variables 
(Bazzaz, 1996). Las especies sucesíonales tempranas generalmente exhiben una alta 
plasticidad fotosintetica en comparación con las especies características de etapas posteriores 
de la sucesión forestal (Strauss-Debenedetti & Bazzaz, 1996; Chazdon el al., 1996). Aquellas 
presentan una marcada reducción (en un factor de dos o más) en la tasa de asimilación a luz de 
saturación (Ama;;) cuando crecen a baja iluminación: La comparación de las curvas de 
respuesta a la luz de plantas que crecieron a alta y baja iluminación revela un cambio en la 
forma de la curva. con una reducción concomitante en las tasas fotosintéticas y en los puntos 
de compensación y saturación de la luz. Las plantas sucesionales tardías por su parte, exhiben 
un rango de respuestas fotosintéticas comparativamente estrecho cuando crecen bajo 
diferentes niveles de luz, y por tanto, su plasticidad es menor. Amax también tiende a disminuir 
l
a bajas radiaciones, convergiendo en el rango de 3-5 J.jmol.m-2.s· , similar al de las especies 
sucesionales tempranas: pero a alta radiación, raramente supera 7 J.jmoLm-2.s-t, el cual, en las 
pioneras, puede ser de 10 J.jmol.m-2.s·1 o más (Strauss-Debenedetti & Bazzaz, 1996). Bazzaz 
& Carlson (1982), citados por Bazzaz (1996) encontraron que las diferencias entre las curvas 
de fotosíntesis en función de la luz de individuos que crecieron bajo la sombra del dosel y en 
áreas abiertas, fueron mucho mayores en las especies de la sucesión temprana que en las de la 
sucesión tardía; las plantas con una posición sucesional intermedia fueron intermedias. 
Chazdon el al. (1996) no comparten algunas de las afirmaciones del párrafo anterior y señalan 
que si bien muchas especies del sotobosque del bosque tropical muestran poco o ningún 
potencial para aumentar Amax en respuesta al incremento en la disponibilidad de luz, estudios 
recientes muestran que las hierbas, plántulas de árboles y arbustos adaptados a la sombra 
pueden exhibir una plasticidad fotosintética sustancial a través de un amplio rango de niveles 
de luz. Un problema consistente al comparar las respuestas fotosintéticas a condiciones 
contrastantes de luz ha sido la aplicación de tratamientos de alta iluminación que exceden en 
mucho los valores de RFA medidos en grandes claros l dentro de los bosques tropicales. En 
muchos estudios de invernadero el tratamiento de alta iluminación a menudo es equivalente a 
la radiación de plena exposición Sin embargo, los datos de campo muestran que aún en los 
1 Brokaw (1982). citado por Martínez-Ramos (1985). definió un claro como un hueco \crtical en el dosel del 
bosque. por el cual el macroclima llega a una altura no mayor de '2 m del suelo. siendo sus límites los bordes de 
las copas de los árroles que rodean a la abertura. 
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grandes claros de hosque la radiaclOn fotosintéticamente activa (RFA) diana. raramente 
excede el 50% de la RFA de plena exposición (Chazdon, 1992: Brown, 1993: Whitmore, 
1993, citados por Chazdon ¿I uf.. 1996). Las comparaciones del 6'Tado de plasticidad en las 
respuestas fotosintéticas claramente dependen del rango de condiciones de luz examinadas 
(Chazdon el al., 1996). 
La aclimatación es la capacidad de un genotipo para cambiar las características bioquímicas, 
fisiológicas y morfológicas de sus módulos ya estahlecidos en respuesta a un cambio en el 
ambiente. Un individuo que modifica la fisiología de sus módulos en respuesta a un cambio 
en el ambiente en el cual se desarrolló, se está aclimatando al nuevo ambiente; por ejemplo, en 
especies cuyas hojas se tormaron al sol pero que pasan la mayor parte de su vida a la sombra, 
la aclimatación del sol a la sombra seria altamente adaptativa (Bazzaz, 1996; Chazdon el al., 
1996). 
Chazdon el al. (1996) ven la aclimatación como un proceso mediante el cual se expresa la 
plasticidad, interpretación esta que se separa de Strauss-Debenedeni & Bazzaz (1996), por 
cuanto ellos consideran que los estudios dirigidos a comparar el comportamiento bajo 
condiciones constantes (plasticidad) realmente pueden sobrestimar la respuesta de la planta a 
los cambios de radiación (aclimatación), pues no miden con precisión la presencia de efectos 
retardados, tales como las limitaciones bioquímicas o los patrones de asignación, los cuales 
pueden interferir con la expresión de aclimatación completa (Strauss-Debenedetti & Bazzaz, 
1996). 
La aclimatación de las plántulas tropicales a los cambios en los niveles de luz, cuando se crea 
un claro o cuando resultan sombreadas por las plantas que crecen con mayor rapidez, también 
es variable y se considera relacionada con el ambiente lumínico en el cual vienen creciendo. 
Para las especies adaptadas al extremo inferior del espectro de disponibilidad lumínica, la 
aclimatación a la luz involucra un conjunto complejo de respuestas fisiológicas, bioquímicas y 
estructurales que aumentan su capacidad de utilización de los mayores niveles de luz 
(Bjórkman, 198\ citado por Chazdon el 1.11., 1996). Sin emhargo. para las especies adaptadas a 
ambientes de alta luz se aplica un concepto diferente de acl imatación. En este caso es difícil 
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determinar qué tanto la aclimatación es un proceso fisiológico activo o simplemente una 
respuesta pasiva \privación de recursos). Comparaciones entre especialistas de alta y baja luz 
sugieren que esos dos grupos de especies generalmente exhiben diferentes capacidades de 
aclimatación a la luz. Sin embargo, la mayoría de las especies de plantas ocupan ambientes 
lumínicos intermedios y naturalmente experimentan diversos grados de variación espacial y 
temporal en las condiciones de crecimiento. Para esas especies la aclimatación es de 
importancia ecológica crítica, presentan amplitud ecológica relativamente grande y en ellas las 
respuestas de aclimatación a la luz parecen ser más similares que diferentes (Chazdon el al., 
1996). 
Cuando las plantas que crecen a la sombra se transfieren a una DFF sustancialmente mayor, 
las hojas maduras a menudo muestran rápida fotoinhibición, clorosis y abscisión foliar 
temprana. Sin embargo, las hojas recientemente desarrolladas exhiben un rango de respuestas 
de aclimatación que varían de muy poco o ningún cambio en las propiedades fotosintéticas a 
cambios fIsiológicos pronunciados. En general las respuestas de aclimatación a los 
incrementos de luz parecen ser más restringidas que las respuestas a las disminuciones 
(Chazdon el al., 1996). 
Tlpicamente, las plantas tropicales encuentran altos niveles de DFF en claros; en 
consecuencia, a menudo las hojas posiblemente experimentarán DFF en exceso de los 
requerimientos de la fotosíntesis, lo cual puede conducir a una reducción en el rendimiento 
cuántico de la fotosíntesis y al posible daño del aparato fotosintético, particularmente del 
fotosistema fI (fotoinhibición). Las plantas acostumbradas a ambientes soleados son capaces 
de enfrentar una alta DFF a través de la disipación no radiactiva de la energía absorbida sin 
experimentar daño permanente. Varios estudios comparativos confirman que las especies 
sucesionales tempranas exhiben menos fotoinhibición en claros que las especies tolerantes a la 
sombra (Chazdon el al., 1996), o que incluso no exhiban daño foliar ni foto inhibición, por lo 
cual la tasa de fotosíntesis usualmente permanece constante si las hojas son expuestas a 
intensidades de luz por encima de su punto de saturación (Bazzaz, 1996). 
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En los últimos años se han desarrollado muchísimos trabajos dirigidos a estudiar el 
crecimiento y la capacidad de ajuste de las plántulas de especies tropicales frente a distintos 
ambientes lumínicos~ entre ellos AHencar & Araujo (1980) para 21 especies forestales 
amazónicas, Oberbauer & Strain (1986) para Penlaclethru macro/aba en Costa Rica Fetcher 
el al. (1987) para 6 especies en el mismo país, Pompa & Bongers (1991) para 3 especies del 
dosel del bosque húmedo tropical de los Tuxtlas, México; Flores (1992) para 2 especies de los 
bosques nublados de Venezuela, Engel & Poggiani (1992) para 4 especies en Brasil, 
Oberbauer el al. (1993) para 3 especies en Costa Rica, Thompson el al. (1992) para 4 especies 
en el norte de Queensland, Australia~ Ashton (1995) para 4 especies de Shorea spp en Sri 
Lanka y Camacho & Bellefleur (1996) para 6 especies de los bosques montanos de Costa 
Rica, entre otros. 
1.2. RESPUESTAS FISIOLOGICAS A LA LUZ 
1.2.1 Fotosíntesis en el sotobosque 
La capacidad de adaptación de las hojas o plantas a los ambientes sombreados está gobernada 
por diferencias tanto plásticas (dentro de un genotipo) como genéticas (entre genotipos) en el 
sistema fotosintético (Fitter & Hay, 1987). Las plantas poseen adaptaciones morfológicas y 
bioquímicas para funcionar eficientemente con las bajas intensidades de luz que existen cerca 
del piso del bosque. La adaptación para crecer a bajos niveles de luz parece ser una cuestión 
de economía en el uso de la energía radiante disponible (Boardman, 1977). La pregunta clave 
es entonces: ¿En qué medida pueden adaptarse las plantas (o las hojas) de sol a la sombra y 
viceversa" 
Las hojas maduras muestran muy poca capacidad de adaptación a la sombra o al sol, pero las 
plantas de muchas especies logran adaptarse a cualquier condición durante su desarrollo, 
especialmente a la sombra. Por supuesto, existen límites genéticos a la capacidad de 
adaptación como se mencionó anteriormente. No obstante, algunas especies parecen ser 
obligadas de sombra, otras son obligadas de sol, pero la mayoría son facultativas de uno u otro 
ambiente (Salisbury & Ross, 1992). 
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Las plantas facultativas 10brran algún nivel de adaptación a la sombra mediante el desarrollo de 
caracteristicas morfológicas y fotosÍntéticas similares a las que presentan las especies típicas 
de sombra (BJOrkman, 1981, citado por Salisbury & Ross, 1992). Si una planta o una hoja se 
desarrolla a la sombra, está enfrentada a mantener un balance positivo de carbono y, para 
lograrlo, existen tres mecanismos posibles (Fitter & Hay, 1987): 
i) Reducir la tasa respiratoria, lo cual disminuye el punto de compensación de la luz. Sin 
embargo, una reducción en la tasa de respiración probablemente también reducirá la tasa de 
crecimiento, lo cual podría disminuir la capacidad competitiva de la planta en relación con las 
especies de crecimiento más rápido. Por ello esta respuesta a la baja radiación posiblemente 
sólo será ventajosa cuando la sombra es muy severa, en cuyo caso las tasas de crecimiento se 
reducen lo suficiente para minimizar las interacciones de competencia. En consecuencia, una 
respuesta bastante común a la disminución de la radiación es una pequeña reducción en la tasa 
respiratoria, pero como respuesta adaptativa principal es solo de valor para las plantas que 
resisten condiciones fuertemente sombreadas, en cuyo caso opera como mecanismo de 
sobrevivencia. Esto les permite persistir por periodos prolongados en un ambiente donde 
mueren las especies cuyos puntos de compensación lumínica son más altos. 
ii) Incrementar el área foliar, lo cual proporciona una mayor superficie para la absorción de la 
radiación. 
iií) Aumentar la tasa de fotosíntesis por unidad de energía radiante (eficiencia cuántica) y de 
área foliar. 
Un posible mecanismo de resistencia a la sombra es el aumento en la respuesta del sistema 
fotosíntético a la radiación: las curvas de respuesta son muy diferentes entre las plantas de sol 
y de sombra. Las últimas se caracterizan por menores puntos de compensación y de 
saturación de la luz, lo mismo que por una Ama, más baja. No obstante, su eficiencia cuántica 
es mayor, es decir a niveles muy bajos de radiación, usualmente fotosintetizan a tasas más 
altas que las otras especies (Salisbury & Ross, 1992: Fitter & Hay, 1987). Una distinción 
fisiológica similar suele presentarse entre hojas de sol y de sombra en la misma planta, además 
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de que son morfológicamente distintas Esta plasticidad también suele manifestarse 
generalizadamente como adaptación temporal de corto plazo a la sombra (Fitter & Hay. 1987). 
Las plantas de sombra invierten una mayor proporción de su capacidad fotosintética en la 
construcción y mantenimiento de la maquinaria de captación de luz que las especies de soL 
Esto se refleja en la estructura de los cIoroplastos mediante el mejoramiento en el desarrollo 
de la grana yen la disminución aparente del volumen del estroma en relación con el volumen 
del c\oroplasto (Boardman, 1977; Bunce, 1983). 
Las partículas que absorben la luz, junto con sus centros de reacción, se incrementan o, por lo 
menos, se mantienen constantes, al tiempo que los niveles de proteínas solubles, incluyendo la 
Rubisco, y los constituyentes de la cadena de electrones disminuyen marcadamente. Niveles 
aItos de estos compuestos serían de poco uso para las plantas en el ambiente de baja 
iluminación; en si mismos no constituyen una desventaja. pero la síntesis y mantenimiento de 
cantidades innecesarias requeriría una mayor inversión de energía, cuyo resultado final es el 
incremento en las pérdidas de carbono a través de la respiración y, por tanto, en un punto de 
compensación de la luz más alto (Boardman, 1977). 
Cerca al piso de los bosques tropicales predomina la luz difusa durante la mayor parte del día 
(l0-20 l-lmol.m>2s>1) y la tasa de fotosíntesis suele ser muy baja (a menudo entre 1 y 2 
¡JmoLm>2.s>1 o menos), por lo cual la asimilación de carbono depende principalmente de los 
haces de sol que fluyen por el follaje (Chazdon & Pearcy, 1991 ).Para incrementar al máximo 
la fotosíntesis bajo la sombra se requiere aumentar grandemente la cantidad de luz absorbida y 
el rendimiento cuántico de la fotosíntesis, al tiempo que se disminuyen al mínimo las pérdidas 
respiratorias de carbono. De hecho> las plantas del sotobosque han mostrado tener un punto de 
compensación de la luz (PC) extremadamente bajo (1 ¡Jmo1.m-:::.s-1) debido principalmente a 
sus tasas de respiración en la oscuridad (RJ) muy bajas; a su vez las bajas pérdidas 
respiratorias en ambientes profundamente sombreados restringen la Amax a valores 
relativamente bajos (Chazdon, 1992, citado por Chazdon el al., 1996). Las condiciones 
ambientales del sotobosque también pueden contribuir a mejorar el rendimiento cuántico (Q,) 
en las plantas de sombra, pues las concentraciones altas de CO: cerca al piso del bosque 
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contrarrestan parcialmente la disminución del Q" por causa de la reacción oxigenasa de la 
Rllhisco en las plantas C3 (la inmensa mayoría de las especies de los bosques tropicales). 
Además, en estas plantas comúnmente se presentan altos valores de conductancia estomática 
(g,) con relación a la asimilación (debido principalmente a la alta humedad caracteristica de 
las plantas en el sotobosque), lo cual produce altas presiones intercelulares del CO2• y un 
mejoramiento adicional de Qy (pfitsch & Pearcy, 1989, citado por Chazdon et al., 1996) 
En el sotobosque Ama, ocurre principalmente cuando se presentan los haces de sol. durante los 
cuales la DFF comúnmente es menor de 500 IJmolm-:;:.s·1 (Chazdon & Pearcy, 1(91) El 
punto de saturación de la luz en el sotobosque normalmente se alcanza a DFF entre 200 y 500 
IJmol.m-2 s-¡ (Chazdon, 1986; Fetcher, Oberbauer & Chazdon, 1994, citados por Chazdon et 
1al., 1996) En las plantas del sotobosque Amax normalmente varía entre 1 y 5 IJmol.m·2.s· 
(Fetcher, Oberbauer & Chazdon, 1994, citados por Chazdon el al., 1996), valores estos que 
están entre el 5 y el 50% de los típicos medidos para las plantas de hábitats abiertos o para las 
hojas del dosel en árboles tropicales. La baja Amax en las plantas de sombra es el resultado de 
las bajas concentraciones de las enzimas fotosintéticas; las bajas concentraciones se deben a la 
manera como se construyen las hojas: delgadas, con bajos volúmenes de células y bajo 
número de c1oroplastos por unidad de área. Una ventaja clave de todo esto es el bajo costo de 
formación de tejidos y respiración de mantenimiento (Wittiams, Field & Mooney, 1989; Sims 
& Pearcy, 1991, citados por Chazdon el al., 19(6). 
1.2.2. Respuestas a la alta radiación 
La adaptación de las condiciones de sombra a las de sol es menos común que la situación 
inversa descrita en el numeral anterior. Las plantas típicas de sombra poseen baja plasticidad 
y de hecho no pueden exponerse a la luz solar directa, sin que se reduzca sustancialmente la 
respuesta fotosintética y mueran las hojas más viejas en pocos días: las especies tolerantes a la 
sombra presentan mayor tendencia a la fotoinhibición que las intolerantes y sufren un daño de 
mayor magnitud cuando esto ocurre (K'ozlowski el a/" 1991: Salisbury & Ross, 19(2). 
Aunque no se presentara daño, pueden transcurrir desde varios minutos hasta algunas horas. 
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antes de que la hoja, previamente sombreada, logre aJ ustar su tasa fotosintética máxima al 
nuevo fluJo de radiacIón alto. Esto se conoce como inducción (Fitter & Hay, 1 (87). 
Para estudiar el comportamiento de dos clones de Sol¡dago vlrgaurea, uno nativo de áreas 
abiertas y el otro del sotobosque sombreado, se cultivaron ejemplares de ambos bajo 
condiciones de radiación alta y baja, y se midieron sus respuestas fotosintéticas a varias 
intensidades de luz. La tasa de fotosíntesis fue más baja en el c10n de sombra que creció a alta 
radiación que en el mismo c10n cultivado a baja iluminación. No obstante, los ejemplares del 
clon de sol fotosintetizaron a mayor velocidad cuando crecieron a alta radiación, corno se 
esperaba. (Bjorkman & Holmgren, 1963; citado por Salisbury & Ross, 1992). Parece que 
evitar la fotoinhibición puede estar relacionada con la capacidad para reducir al mínimo la 
absorción de luz, mediante movimientos foliares parahelíotrópicos (orientación paralela de la 
lámina foliar a la radiación solar incidente) y el marchitamiento, así como a través de la 
disipación ténnica del exceso de energía lumínica absorbida (Kozlowski el al., 1991). 
Anderson & Osmond ( 1987), citados por el mismo autor, sugirieron que la adaptación eficaz 
de las plantas a la luz brillante estuvo asociada con su capacidad para mantener una tasa 
eficiente de fotosíntesis a intensidades de luz muy altas (es decir para mantener inalterada la 
pendiente de la relación lineal entre asimilación de COz e intensidad de la luz). La adaptación 
incompleta y, por tanto, la posible presencia de fotoinhibición, ocurre cuando Amax no se 
puede elevar suficientemente o cuando se reduce la eficiencia cuántÍca. 
Los individuos de las especies tolerantes a la sombra establecidos en el sotobosque (los cuales 
comúnmente carecen de capacidad de adaptación), sufrirían daño en el largo plazo a causa de 
los cambios en el régimen de luz, producidos por la remoción del dosel, lo cual los pone en 
desventaja frente a la- vegetación colonizadora y otros competidores resistentes que ya existen 
en el sitio. Además, el follaje que se desarrolla después de la apertura, puede presentar 
inclinación persistente hacia la fotoinhibicion, lo cual indica una capacidad inherentemente 
limitada para adaptarse a la luz (Osmond, 1987; citado por Kozlowski el al., 1991). La causa 
del daño sufndo por las plantas de sombra radica en la incapacidad de los cloroplastos para 
disipar la energía de excitación de la radiación absorbida (Foyer & Hall, 1980; citado por 
Fitter & Hav. 1(87). Adicionalmente, a altas DFF, las plantas C3 no logran dIsminuir la 
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concentración interna de CO~, debido a la capacidad oxigenasa de la RlIhisco, lo cual produce 
el fenómeno conocido como fotorrespiración (Fitter & Hay, 1(87). 
Boardman (1977) por su parte. afirma que la capacidad limitada de los clones de algunas 
especies de ambientes sombreados para aumentar su tasa de fotosíntesis, cuando crecen a alta 
intensidad de luz., parece deberse a su incapacidad para incrementar el nivel de la Rubisco, 
normalmente más bajo en las plantas de sombra que en las de sol, lo que les impide utilizar 
flujos cuánticos más altos. Esto podría dar origen a que las trampas fotoquímicas de los 
fotosistemas estén cerradas durante la mayor parte del tiempo, incrementando así la 
probabilidad de fotoinactivación. 
Según los datos disponibles, la capacidad fotosintética, medida como la tasa de fotosíntesis a 
luz de saturación y bajo condiciones óptimas de temperatura foliar y concentración de COz 
(Ama:-,), varía de 5 ~mol.m·2s·1 en las hojas del dosel de Castanospermum austra/e y 6,5 
1~moLm·2s·1 para Pel11aclelhra macr%ha a 1J,5 ¡..tmoLm-:2.s· en Argyrodel1dron pera/alllm. 
27,8 ¡..tmol. m·l.s·1 para plántulas de la especie sucesional temprana Ochroma /agopus, 11,8 
~mol.m~2.s·1 en Bursera simarouba y 13,9 ¡..trnoLm·:2. s·1 para Hampea appendicu/ata, ambas 
también de la sucesión temprana. Las especies que típicamente logran regenerarse bajo el 
dosel. tales como Pentaclethra macr%ba se saturan a DFF cercanas a 500 ¡..trno\. m·:2. s·l, 
mientras que Ochroma /agopus lo hizo a 1500 ¡..tmo\.m·2 .s· 1 (Oberbauer & Strain, 1984, 1986; 
Pearcy, 1987; Doley, Unwin & Yates, 1988, citados por Chazdon el al, 19(6). No es claro si 
las diferencias presentadas reflejan divergencias en las especies o variaciones en la 
disponibilidad de luz a través de la cronosecuencia sucesional; probablemente la disminución 
en Amax durante los primeros años de la sucesión refleja los cambios en la composición de las 
especies así como las respuestas plásticas a la disponibilidad decreciente de recursos (varias 
citas en Chazdon el a/., 1(96). 
Las hojas de algunas especies del dosel exhiben depresión de la fotosíntesis a medio día; 
también se ha presentado aumento en Amax desde el sotobosque hasta el dosel. lo cual se 
correlacionó con el incremento en la conductancia foliar al vapor de agua. el contenido de 
nitrógeno foliar y la masa foliar por unidad de área. Debido a la nubosidad y al 
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sombreamiento, la OFF dentro del dosel y en el sotobosque, a menudo es inferior al máximo 
requerido para saturar la fotosintesis. así, Oberbauer & Strain (1986) observaron que la 
mayoda de los valores de OFF medidos conjuntamente con la fotosíntesis en el dosel de un 
bosque de tierras bajas de Costa Rica fueron menores de 400 IJmoLm-~ S·I. No obstante en 
días sin nubes la parte superior de las copas reciben DFF que exceden las radiaciones de 
saturación durante la mayor parte del día (Ooley, Unwin & Yates, 1988, citados por Chazdon 
el al., 1996) 
Si bien está muy poco estudiado el efecto de los déficits hídricos en el suelo o la atmósfera 
sobre la fotosíntesis a aIta iluminación, está documentado que el déficit de agua del suelo 
restringe la ganancia de carbono a consecuencia del cierre estomático, pero también puede 
producir una reducción adicional de la fotosíntesis al incrementar la susceptibilidad de las 
hojas al daño por causa de la alta DFF (Osmond, 1983; Demmig, Adams & Adams, 1992, 
citados por Chazdon et al., 1(96). La capacidad fotosintética a alta DFF también se ha 
correlacionado con el mayor contenido de nitrógeno foliar, aunque la naturaleza de la relación 
Amax/N varía considerablemente entre grupos de especies. Por último, está ampliamente 
documentado que las tasas de respiración en la oscuridad son mayores en ambientes de claro 
que en el sotobosque (Chazdon el al., 1996). 
1.3. TENDENCIAS FlSIOLOGICAS SEGÚN LA POSICION DE LA PLANTA EN EL 
PROCESO SlJCESIONAL 
El ambiente de los hábitats sucesionales tempranos es abierto, soleado y, para muchos 
recursos, más variable que el de los hábitats sucesionales tardíos. Sin embargo. para una gran 
cantidad de especies, un nivel dado de variabilidad pucde no tener consecuencias si esta se 
enmarca dentro del rango de amplitud de la respuesta de esas especies, pero para otras el 
mismo nivel de divergencia puede estar fuera de su rango de tolerancia y resultar entonces 
detrimental para su crecimiento y ajuste. A menos que el hábitat sea muy irregular y los 
genotipos de una población sean altamente especializados, debe existir algún grado de 
similitud en la rcspucsta para la co-ocun'cncia en la comunidad de plantas A~í mismo. las 
especies de difcrentes hábitats difieren en su respuesta al ambiente. pero aún dentro de la 
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mIsma comunidad y ~n un micro-hábitat detenninado, niveles similares de variación de un 
factor ambiental pueden dar lugar a diferentes respuestas de las especies coexistentes (Bazzaz, 
]996) 
Debido a la similitud ambiental de los hábitats donde usualmente crecen, las plantas de la 
sucesión temprana comparten muchos de los comportamientos de las especies adaptadas al 
sol, y las de la sucesión tardía, muchos de los comportamientos de las especies tolerantes a la 
sombra, al menos durante algunas fases de su vida. Sin embargo, muchas plantas de la 
sucesión tardía se ven expuestas a las condiciones de luz brillante cuando alcanzan el dosel, 
pero mientras se encuentran en estado de plántulas o juveniles pasan mucho tiempo en la 
sombra, por lo cual las tasas fotosintéticas y otros atributos relacionados con el crecimiento 
presentan grandes diferencias entre las plántulas sombreadas y sus padres (Bazzaz, 1996). 
Las especies de la sucesión temprana exhiben altas tasas fotosintéticas a niveles altos de luz, 
aunque lo inverso, es decir, que las especies con altas tasas fotosintétícas son de la sucesión 
temprana, no es necesariamente cierto. Existe menor comprensión sobre su incapacidad de 
persistir en el sotobosque, aunque se asume que ello se debe principalmente a características 
no fotosintéticas (protección contra la herbivoría, patógenos, etc.), pero también se considera 
que las tasas de respiración inherentemente altas, en tales especies, constituyen un costo alto 
en ambientes con baja iluminación. De otra parte, las plantas sucesionales tardías son 
incapaces de mostrar grandes aumentos en la fotosíntesis cuando crecen a alta radiación, pero 
no se conoce en qué magnitud esto se debe a fotoinhibición experimentalmente inducida. En 
condiciones de luz limitadas, esas especies son capaces de responder a los haces de luz 
rápidamente fluctuantes mientras mantienen las pérdidas respiratorias en un mínimo (Strauss­
Debenedetti & Bazzaz, \ 996). 
En general, las plantas de la sucesión temprana tienen puntos de compensación lumínica altos, 
así como tasas máximas de fotosíntesis altas, y bajas eficiencias cuánticas: presentan alta 
conductancia estomática, alto contenido foliar de Rubisco, baja resistencia al transporte de 
agua a través del sistema vascular y altas tasas de transpiración con relación a las plantas 
sucesionales intermedias y tardías. En contraste, las hojas de la parte interior de la copa, las 
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plántulas del sotobosque y las especIes de la sucesión tardía, presentan puntos de 
compensacIón y saturación bajos y altas efíciencias cuánticas~ su capacidad fotosintética es 
menor, su crecimiento más lento y su madera más dura y pesada. Las altas tasas de 
regeneración y crecimiento de las especies pioneras tienden a coincidir con altas capacidades 
fotosintéticas. Además, las tasas de fotosíntesis y respiración por unidad de área foliar, así 
como la relación fotosíntesis/respiración, generalmente disminuyen a medida que avanza la 
sucesión (Bazzaz & Pickett, 1988; Ceulemans & Saugier, 1991; Bazzaz, 1996; Strauss­
Debenedetti & Bazzaz, 1996). 
Cuando el dosel se abre, creando un hábitat más similar al de la sucesión temprana, las plantas 
más pioneras responden vigorosamente, mientras que las de la sucesión tardía muestran un 
aumento limitado de la fotosíntesis en respuesta a los mayores niveles de luz; las plantas 
intermedias en la sucesión presentan atributos intermedios entre estos dos extremos. No 
obstante, se reconoce que los individuos de casi todas las especies en el sotobosque o el 
subdosel, independientemente de su lugar en la sucesión, finalmente pueden resultar 
beneficiados del incremento en la luz y que los pequeños claros son necesarios para que esas 
especies alcancen el doseL Algunas plantas de la sucesión tardía pueden permanecer 
suprimidas en el sotobosque por un período de tiempo muy largo; estas especies usualmente 
presentan bajas tasas fotosintéticas aún cuando alcanzan el dosel, donde muchas de sus hojas 
están expuestas a total exposición. Aparentemente las restricciones para la larga persistencia 
en el sotobosque durante la fase juvenil, pueden imposibilitar la adaptación a los altos niveles 
de luz en la madurez; la investigación ha mostrado que existe un compromiso entre la 
persistencia en la sombra y las adaptaciones para tomar ventaja en el ambiente de alta luz, 
pues las especies usualmente se desempeñan bien en un ambiente pero no en ambos (Bazzaz, 
1996). 
2. MATERIALES y METODOS 
2.1 LOCALIZACIÓN 
El ensayo se estableció en la Estación Experimental Piedras Blancas de la Universidad 
Nacional, la cual se localiza dentro de la cuenca del mismo nombre, a unos 22 kms al oriente 
de la ciudad de Medellín. Según el sistema de coordenadas de Gauss, le corresponden los 
valores de 1'177.610 de latitud Norte y 841.280 de longitud Oeste (plancha IGAC 147-IIJ-B) 
Su altitud es de 2.400 msnm, la temperatura media anual es de 14,7°C, con una mínima 
promedio de 5°C y máxima de 22°C; la precipitación promedia anual es de 1.815 mm, con dos 
estaciones lluviosas, una en abril - mayo y otra en septiembre - octubre; los demás meses son 
moderadamente lluviosos, con pequeñas disminuciones de la precipitación en julio - agosto y 
en enero - febrero (Empresas Públicas de Medellín, 1989). Estas condiciones bioclimáticas 
corresponden a la zona de vida bosque húmedo Montano Bajo (bh-MB), según el sistema de 
clasificación ecológico de Zona de Vida (Holdridge, 1978). 
Las coberturas vegetales en la cuenca de Piedras Blancas están dominadas por rastrojos altos y 
bajos, así como por plantaciones de coníferas; existen algunos fragmentos dispersos de 
robledales de distintos tamaños y pequeñas áreas de cultivos agrícolas y potreros. La 
vegetación natural de la región ha sufrido un fuerte proceso de intervención humana; los 
bosques remanentes se caracterizan por la dominancia del roble (Quercus humho/dtii), 
asociado con varias otras especies típicas de los bosques altoandinos. En una parcela de 0,5 ha 
levantada en un fragmento de 28 ha en esta cuenca, se encontraron 37 especies leñosas 
pertenecientes a 22 familias, con diámetro normal (DAP) mayor o igual a 10 cm; el 49°;'0 de 
los individuos fueron robles, otras especies comunes fueron arrayán (Myrcia popayanenis) y 
alfaroa (Aljama c%mhwna). Las tamilias mejor representadas son Myrtaceae, Rubiaceae y 
Lauraceae (Convenio CORANT10QUIA Universidad Nacional, 1997). 
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Los sudos de la región se desarrollaron a partir de cenizas volcánicas sobre rocas 
metamórficas, esquistos y neiss; son desaturados, con pH ácido, presentan alto contenido de 
materia orgánica, bajo contenido de bases y bajo de fósforo disponible; en general tienen 
buenas propiedades fisicas: baja densidad aparente, texturas medias y alta capacidad de 
retención de humedad (lGAC, 1979; Moreno, 1987). 
2.2. METODOLOGIA 
2.2.1. Establecimiento y conducción del ensayo 
Para evaluar el comportamiento de algunas especies de los bosques altoandinos sometidas a 
distintas condiciones de iluminación, se estableció un experimento en el cual se ensayaron 5 
niveles de iluminación ambiental en once especies de árboles, presumiblemente todas ellas 
pertenecientes al grupo de plantas CJ . Son ellas: 
Nombre técnico 	 Familia Nombre común 
-~ 	 A/nus acuminata HE. K. Betulaceae aliso 
Cedrela montana Turczaninov Meliaceae cedro 
C'ytharexylum montanum Verhenaceae quimulá 
DaphnopsIs hogolensis Thyme/eaceae daphnosis 
Decussocarpus rospigliossi (Pilger) de Laub. Podocarpaceae chaquiro 
Meriania nohlfis Triana lv[elastomataceae amarrabollo 
lv~vrcia popayanensis Hieron ll,/[vrlaceae arrayán 
A~vrica Puhescens Willd. A1vricaceue olivo de cera 
A1vrsine corwcea :'vlvrsinuceae espadero 
Quercus humboldtii Bonpland Fuguceue roble 
Trema mlcranthu (L.) B1ume (!lmaceae surrumbo 
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Los cinco tratamientos evaluados de iluminación rdativa ORí con respecto a las condiciones 
de campo abierto fueron: 100% (plena exposición), 52%, 33%, 10% Y 3%. Con estos 
tratamientos se buscó cubrir un amplio rango de condiciones de luminosidad, similar al que 
experimenta la regeneración en los bosques naturales, desde valores tan bajos como 1-3% para 
el sotobosque de los bosques tropicales densos (Longman & Jenik, 1974), hasta la insolación 
total para las plántulas que se regeneran en claros muy grandes. En un bosque húmedo 
tropical de Costa Rica se encontró que la proporción de la DFF a 70 cm sobre el piso fue de 
1-2% en el sotobosque del bosque maduro, 9%) en un claro de 200 m2 y de 20 a 35% en un 
claro de 400m 2 (Chazdon & Fetcher, 1984). 
Los tratamientos de luz se lograron mediante la construcción de casetas de madera 
(umbráculos), excepto para el tratamiento de plena exposición. Las dimensiones aproximadas 
de cada caseta fueron 3 m de longitud, 2,20 m de ancho y 1,50 m de altura; cada una se cubrió, 
tanto en el techo como en los costados, con tela de sombra del calibre apropiado, así como con 
combinaciones de tela de distintos calibres según el tratamiento de IR que correspondiera. En 
el piso de cada una de ellas se colocó un tendido de plástico negro para evitar el crecimiento 
de maleza dentro de las mismas, así como el crecimiento de las raíces de las plantas evaluadas 
desde la parte inferior y hacia afuera de la matera. 
El material vegetal utilizado en los ensayos se produjo a partir de semillas sexuales en los 
viveros de CORANTIOQUIA y de La Universidad en la misma estación de Piedras Blancas, o 
fue recolectado directamente de la regeneración natural en los bosques de la cuenca. Aunque 
no se conoce con exactitud la edad de las plantas al momento de iniciar el experimento, se 
estima que los arbolitos tenían entre 6 y 12 meses de edad. Antes de instalar el ensayo, las 
plantas se seleccionaron de manera que la altura inicial dentro de cada especie fuera lo más 
homogénea posible. Posteriormente cada arbolito se plantó en un matero plástico de 14 cm de 
diámetro y se ubicó en el tratamiento lumínico que le correspondiera según un diseño 
completamente al azar; entre los materos se dejó un espacio de 20 a 30 cm para evitar que las 
plantas se sombrearan entre sí. En cada tratamiento de luz se usaron 10 plántulas por especie, 
esto es. SU plantas en total para cada una de las II especies evaluadas y 550 para todo el 
ensayo. Las plantas recibieron abundante riego diariamente durante las horas de la mañana, 
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excepto en los fí nes de semana; ademas, los materos se rotaron cada dos semanas dentro de los 
umbráculos, con el tín de reducur al mínimo los efectos de cualquier variación lumínica 
producida por la posición de las casetas con respecto al sol o por otras irregularidades 
microambientales dentro de las mismas. Los umbráculos se orientaron de modo tal que el lado 
más largo seguía la dirección norte-sur 
El ensayo se estableció el 25 de abril de 1997 y se extendió por un espacio de 23 semanas (5,5 
meses) hasta el I de octubre del mismo año. Cuatro días después de iniciado el ensayo (abril 
29) se hizo la primera medición de altura total a todas las plantas; estas medíciones se 
repitieron cada mes aproximadamente hasta el final del experimento. En este momento 
también se cosecharon al azar cuatro plantas completas (incluyendo el mayor volumen posible 
de raíces) por especie en cada tratamiento de IR, se secaron en estufa (48 horas a 85::T) y se 
pesaron en balanza digital de precisión (±0,01 g). 
Con el objeto de tipificar la curva de respuesta fotosintética (intercambio de CO2 en J.1mol m-2 
S-I) en función de la luz (RFA, en J.1mol m-2 S-I) en los distintos tratamientos, se hicieron 
mediciones de fotosíntesis con un sistema portátil de fotosíntesis (IRGA) marca Licor 
(referencia Li-6200, Lincoln, Nebraska, EUA) en 8 de las especies evaluadas. Dificultades de 
orden logístico relacionadas con la morfología y tamaño foliar impidieron que cedro 
(Cedera/a montana), chaquiro (f)ecus:',ocarpus rospigliossi) y daphnosis (Daphnosls 
bogotensis) se incluyeran en el estudio de fotosíntesis. Para cumplir con el propósito 
establecido, las mediciones de intercambio de gases se hicieron en hojas sanas y adultas, 
desarrolladas bajo el ambiente lumínico considerado (producidas después de iniciado el 
experimento). Se utilizaron dos plántulas por especie y tratamiento de IR y para controlar el 
flujo de RFA incidente sobre las plantas antes y durante las mediciones se utilizó luz artificial 
suministrada con un par de lámparas halógena" y regulada con un interruptor graduable. El 
calentamiento producido por las lámparas se amortiguó con un ventilador, a pesar del efecto 
que este produce sobre la transpIración, pues actúa como un viento fuerte. Con el objeto de 
evaluar un amplio rango de flujos de radiación, también se hicieron mediciones de intercambio 
de gases a pleno sol (RFA por encima de 1000 J.1mol m-2 5-1), así como bajo las condidones de 
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luz difusa predominantes en días nublados, y bajo condiciones de muy baja iluminación 
(menos de lü Ilmol m-2 S·l) bajo techo. 
2.2.2. Procesamiento de la información 
Para tipificar la curva de respuesta fotosintética a la RF A se construyeron curvas de 
asimilación del CO2 (tasa de fotosíntesis neta en Jlmol de CO2 por m2s) en función del flujo de 
RFA. Se ajustó por el método de regresión no lineal (procedimiento NLIN, SAS Institute Inc., 
1989) el modelo propuesto por Moreno (1996): 
dF a r b dR I cdR2 para dR S; Xa (/) 
dT dT dT dT 
¡ 
dF .. 
dT 
Amax o a _ b" 
.;le 
para dR 
dT 
Xa (2) 
J 
donde 
dF : tasa de fotosíntesis neta (j.lmo! m·2 S·I), 
dT 
dR 
LIT 
Xo 
: flujo de radiación fotosintéticamente activa (Jlmol m­2 S-I), 
-h 2e (flujo de radiación al cual se maximiza la parábola de la ecuación 1; esto es, el 
punto de saturación 1 umÍnica), 
Amu\': tasa máxima de fotosíntesis, 
a, h, e: coeficientes de regresión. 
El ajuste de este modelo implica que la primera porción de la curva es una parábola y la 
segunda eS una línea recta (fotosíntesis constante) a partir del punto de maximización de la 
porción parabólica. Una ecuación de esta naturaleza describe apropiadamente el fenómeno 
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biológico, en el cual a partir del punto de saturación lumínIca, la curva forma un pluleuu 
(Long & Hal1gren, 1981). 
Los cálculos de crecimIento en altura se hicieron con base en la tasa de crecimiento relativo 
(TCR), la tasa de aumento por unidad preexistente y por unidad de tiempo. La TCR 
representa la eficiencia de una planta como productora de nueva sustancia (Fogg, 1967). Para 
encontrar TCR se partió de la siguiente expresión (Fogg, 1967; Lambers & Poorter, ] 992): 
'le!? 1 . dw (3) 
W dI 
donde 
W: Peso seco (o cualquier otra variable) de la planta en cualquier tiempo dado, 
dw: Aumento en peso seco (o en la variable de interés) en el intervalo de tiempo dt 
integrando la ecuación anterior, se llega a la siguiente ecuación, la cual se utilizó para los 
cálculos (Fogg, ] 967; Kozlowski el al., ]991) 
InW¡ - InWQ_TCR 
r 
donde 

In: Logaritmo natural, 

W] y Wo: Altura final e inicial respectivamente, 

f': Tiempo transcurrido entre las dos mediciones de altura, en semanas. 

Esta ecuación es normalmente más útil porque permite hallar TCR a partir de dos mediciones 

de biomasa (o de la variable de interés) únicamente, sin necesidad de conocer la ecuación de 

tasa de crecimiento (dw/dt). 

.,. 

¡
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Los análisis de varianza y las pruebas múltiples de promedios se hicieron con la ayuda del 
paquete estadístico IRRIST A T; también se utilizaron los programas de computador EXCEL 
STA TGRAPHICS PLUS y SAS. 
La sobrevÍvencia se calculó a partir del conteo simple de los individuos vivos por especie en 
cada tratamiento al final del ensayo, dividido por el número total de individuos establecido al 
inicio del mismo. 
3. RESULTADOS Y DISCrSION 
3.1. CURVAS DE FOTOSÍNTESIS EN FUNCIÓN DE LA RFA 
3.1. t. Resultados 
La Figura I muestra las trayectorias de asimilación neta de CO2 (J.Jmol.m-2.s- l ) en función de la 
RF A (J.Jmo1.m-2 s- l ) en los distintos ambientes lumínicos (3%, 10%, 33%, 52% Y 100%) para 
las 8 especies inc1uídas en el estudio de fotosíntesis: aliso, olivo de cera, surrumbo, espadero, 
amarrabollo, quimulá, arrayán y roble. La Tabla 1 presenta las constantes de la ecuación 1 
para cada especie, con las cuales se obtuvieron las trayectorias de la Figura 1. También 
aparecen allí los valores correspondientes de las siguientes variables descriptoras del 
comportamiento fotosintético: tasa de respiración en la oscuridad (R¡. columna encabezada 
por la constante a, Tabla 1), eficiencia cuántica (constante b, Tabla 1), punto de compensación 
lumínica (PC), punto de saturación lumínica (Xo en la Tabla 1) Y tasa máxima de fotosíntesis 
(Am3x). 
Aliso es la especie que muestra la mayor diferenciación en la tasa máxima de fotosíntesis 
(Arnax) entre las plantas de sol y las de sombra (14,9 y 2,8 ~moI.m-2s-l, para las plantas de 
plena exposición y las del 3% de iluminación relativa respectivamente). También fue el aliso 
de plena exposición el que presentó el mayor valor para Rf, así como el PC más alto (-.3,7 
~mo1.m-2s-1 y 127 ~molm-2s-1 respectivamente en el tratamiento de plena exposición) entre 
todas las combinaciones de especies- ambientes lumínicos estudiados (Tabla 1) Surrumbo es 
otra especie que presenta, en general, altas tasas de respiración en la oscuridad y altos puntos 
de compensación lumínica (Rd de -2,9 ~mol.m-1 S-I y pe a una RFA de 59 IJmolm-2 S-l en el 
tratamiento de plena exposición). así como diferencias marcadas en AI1IJ " entre lJS plantas de 
ambientes iluminados y sombreados, pero con valores de Ama, inferiores a los de aliso, 
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FIGURA 1. Corvas de fotosíntesis en las 8 especies forestales estudiadas en función de 
la radiación folosintéticamente activa (RFA), en los 5 ambientes lumínicos 
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TABLA 1. 	 Valores descriptivos de las ecuaciones de fotosíntesis en función de la RFA para 
ocho especies arbóreas de los bosques altoandinos 
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2
excepto bajo somhra fuerte (0,6 ~mol 111. S·1 en el tratamiento de 52°/;) de IR en comparación a 
3,3 IJmol m-:: S·1 en el de 3% de IR, Tabla 1) Este comportamiento fotosintético frente a la 
luz sugiere que estas dos especies son quizás las mas heliófitas entre las ocho estudiadas. 
Olivo de cera y espadero presentaron un comportamiento similar a las dos especies anteriores: 
Los valores extremos de Ana" fueron 12,5 y 10,9 I-Imo1.m-2 s-1 respectivamente para el 
1tratamiento de 52% de fR, y 5 Y 2,4 I-Imol.m-2 s· para el de 3% (Figura 1). En general los 
valores de Rd y los puntos de compensación lumínica son menores: los valores más altos de 
ambas variables se presentaron a plena exposición y fueron -0,86 y -1, 14 I-Imo1. m· 2 s· 1 
respectivamente para Rl: los puntos de compensación correspondientes fueron 53 y 37 
1I-Imo1.m·2 .s- Estas tendencias también indican el carácter heliófito de olivo y espadero. 
Quimula, arrayán y roble presentan un comportamiento marcadamente distinto al de las 
especies anteriores~ su carácter de esciófitas o tolerantes a la sombra se revela al evaluar varias 
características de las curvas de fotosíntesis: Las diferencias en las repuestas fotosintéticas 
entre las plantas de sol y las de sombra son pequeñas y los valores de Amax son más bajos 
(Figura 1 y Tabla 1). En quimulá y arrayán, Amax es mayor en las hojas desarrolladas en 
1
ambientes lumínicos de intermedios a bajos (6,3 en IR del 33% en quimulá y 5 I-Imo1.m-2.s· en 
IR del 10% en arrayán); en condiciones de plena exposición o sombra fuerte las tasas de 
fotosíntesis suelen ser menores, con excepción del roble, en el cual la Amax mayor se presenta 
a plena exposición (5,4I-1mo1.m·2s·1, Figura 1, Tabla 1). Entre estas tres especies, los valores 
más bajos de Ama" fueron así: En el tratamiento de 52% de IR en quimulá (2,2 I-Imo1.m-2.s·\ 
en el de 100% en arrayán (2,6 I-Imo1.m-2 s-1) y en el de 10% de fR en roble ( 3,3 I-Imo1.m-2 s·1), 
aunque en esta última especie se destaca que los valores de Ama" en los tratamientos de 3. 10, 
33 Y 52% fueron casi idénticos. 
Amarrabollo presentó un comportamiento intermedio entre los dos grupos anteriores (carácter 
mesófito): Los valores más altos de Amax fueron menores que en el primer grupo y se 
presentaron a niveles intermedios de iluminación (7,9 I-Imo1.m·: S·1 bajo 52% de IR), pero las 
di ferencias entre los valore:; extremos de Ama, son menores que en este grupo, pero superiores 
,. 
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que en el segundo (el menor valor de -"m.lx en esta especie fue de L9 ~moLm-2s-1 en el 
tratamiento de 3°/0 de IR) 
En algunos tratamientos no tue posible calcular el punto de compensación de la luz porque el 
valor estimado de la tasa de respiración en la oscuridad (coeficiente a, Tabla 1), es positivo 
(por ejemplo en amarrabollo sometido a 3 y 33% de iluminación relativa o en los arrayanes de 
10 y 33%). Sin duda, estas incongruencias en los valores estimados se deben a errores 
experimentales y a la variabilidad en la base de datos. Por esta razón, las curvas de 
fotosíntesis que se presentan en este trabajo se consideran preliminares; su utilidad radica no 
tanto en los valores puntuales de cada parámetro, sino en que revelan las tendencias del 
comportamiento de cada especie y de su capacidad de ajuste a los diferentes regímenes de 
iluminación. 
iluminación relativa del 3°/. iluminación relativa del 100"1. 
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FIGURA 2. Tasa máxima de fotosíntesis bajo los tratamientos de plena exposición 
lumínica (IOOC~, de rR) y sombra intensa (3°/., de IR) 
Según el valor de :\'nax en condiciones de plena exposición (¡.Jmolm'~ s'\ el orden ascendente 
de aparición de las especies es (Tabla L Figura 2) arrayán e,á), quimulá ( 3, 1), roble (5,3), 
surrumbo (5.4), espadero (6,1), amarrabollo (6,)), olivo (11.8) Y aliso (!~,9) Este 
comportamiento retleja el grado de heliofitismo y se corresponde con la clasificación en tres 
categorías según las características de las trayectorias fotosintéticas, presentada en párrafos 
anteriores. Una clasificación similar, pero basada en el valor de Arl1ax en el ambiente más 
sombreado (Figura 2), revela que aliso es la especie con el tercer valor más bajo (2,8), después 
de amarrabollo (L9) Y espadero (2,4), Jo cual sugiere la incapacidad de esta especie para 
aclimatarse a los ambientes bajos en luz, situación que deberá reflejarse en un bajo 
crecimiento en tales condiciones. En el otro extremo (3% de IR), arrayán ocupa el segundo 
lugar más alto (3,9), superado sólo por el olivo (5,9); se resalta que esta es la única especie en 
la cual el valor de Ama:>t en las plantas de plena exposición es menor que en cualquiera de las de 
ambientes más sombreados. Por su parte olivo, si bien presenta menores valores de Ama:>t en 
las plantas de sombra que en las de sol (de manera similar a la mayoría de las plantas), 
siempre se mantiene entre las especies con mayor Amax entre todas las estudiadas, lo cual 
sugiere su alta capacidad para adaptar su aparato fotosintético a ambientes de baja 
iluminación, y por tanto su alta plasticidad. 
3.1.2. Discusión 
Los valores de capacidad fotosintética que aquí se reportan van desde 1,9 lJmo1.m'2.s-1 para 
amarrabollo a 3% de IR, hasta 14,9 lJmo1.m-:! g'1 para aliso a plena exposición. Estos 
resultados están dentro del rango de valores reportados en la literatura para especies tropicales 
del grupo el. Así, en la recopilación de Moreno (1996), la mayoría de valores de Amax 
estuvieron entre 2,5 lJmo1.m,2s-1 para Fecylhis ampla, una especie tolerante a la sombra, y 
16,4 I.JmoLm,2 s'¡ para Cecropia pe/tala, una especie pionera. El único valor más alto 
reportado fue de 27,7 lJmol.m-2 S'I para Ochrmna lagopus, una especie heliófita, muy invasora 
(Bazzaz, 1991) Por su parte, Prado (1994) encontró que el 85% de los valores de capacidad 
fotosintética en 20 especies de la formación cerrado en Brasil, se encontraron entre 6 y 13,9 
I.Jrno1.m'::s-l 
r 29 ¡ 
Las especies con los mayores valores de AnM~ son aliso (14,9 ¡JmoLm': S·l a 100% de IR) y 
olivo (12,5 I.Imol m·l.s· l a 52% de IR); los menores valores de esta variable en las mismas 
especies son 2,8 a Y% de IR para aliso y 5 a 3°;ó de IR para olivo. Estos datos muestran que 
ambas especies tienen una capacidad tbtosintética inherentemente alta cuando crecen en el 
ambiente apropiado de alta iluminación, la cual disminuye muchas veces en ambientes de 
sombra; la incapacidad de desarrollar altas tasas de fotosíntesis en tales ambientes puede ser el 
resultado de respuestas adaptativas, esto es, plasticidad fotosintética: La capacidad de 
modificar el comportamiento fotosintético cuando cambian las condiciones de luz (Strauss­
Debenedetti & Bazzaz, 1996; Chazdon el al., 19(6). En el otro extremo, especies con una 
capacidad fotosintética inherentemente más limitada como arrayán, roble y químulá (los 
1 
mayores valores de Amax son 5 ¡Jmo!.m·2 s· a 10% de IR, 5,4 a 100% y 6,3 a 33% 
respectivamente) muestran menor plasticidad fotosintética; sus valores mínimos de Amax son 
2,6 a 100010 de IR, 33 a 10% y 2,2 a 52% respectivamente. 
En cuatro de las ocho especies incluidas en el estudio de fotosíntesis (olivo de cera, surrumbo, 
espadero y amarrabollo), los mayores valores de Amax se presentaron a 52% de IR (Figura 1 y 
Tabla 1), en dos más (aliso y roble) a 100%, en una a 33% de IR (quimulá) yen otra a 10% 
(arrayán). La situación opuesta, esto es, los menores valores de Anax, se presentaron en el 
tratamiento de 3% de IR en cinco especies (olivo, surrumbo, espadero, amarrabollo y aliso), en 
una especie (roble) en el de 10%, en otra (quimulá) en el de 52%, yen otra (arrayán) a plena 
exposición. 
Los resultados anteriores muestran que en general, en condiciones de alta iluminación (52% y 
100% de IR), se presentan altos valores de fotosíntesis de saturación, mientras que en 
iluminación escasa (3% o 10% de IR), las tasas máximas de fotosíntesis son muy bajas (Figura 
2) Es llamativo el hecho de que las tasas máximas de fotosíntesis no necesariamente se 
presentan en los tratamientos de plena exposición, aún cuando algunas de las especies 
consideradas son heliófitas, lo cual parece indicar que las altas radiaciones imperantes bajo 
esta condición pueden producir efectos de fotorrespiración o fotoinhibición (Chazdon et al., 
1(96) 
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Si bien estos resultados concuerdan con la mayona de las evidencias reportadas en la literatura 
(Salisbury & Ross. 1992: F ¡tter & Hay, 1987; Boardman, 1977), llama la atención el 
comportamiento atípICO de quimulá y arrayán, especies en las cuales aparentemente tIene lugar 
una situación más o menos inversa: En condiciones de alta iluminación se presentan menores 
valores de Ama" Y a una iluminación relativa moderadamente baja, esta variable se incrementa 
al máximo. Una situación de este tipo también es descrita por Salisbury & Ross (1992) 
cuando compara dos clones de Solidago virgaurea, uno de sol y otro de sombra. El 
comportamiento fotosintético de quimulá y arrayán aparentemente es similar al de las especies 
típicas de sombra, mientras que el de las demás especies, con las de sol. Incluso, se hubiera 
esperado que especies consideradas esciófitas como roble y amarrabollo, se comportaran de 
modo similar a este grupo; no obstante, nótese que en ambas especies las diferencias entre los 
valores extremos de Amax son numéricamente menores que en el grupo compuesto por aliso, 
olivo, surrumbo y espadero, 10 cual es sin duda un indicador del carácter esciófito de las 
primeras, pues exhiben menor plasticidad fotosintética. 
A pesar de que la mayoría de los autores concuerdan con la tipificación ya descrita del 
comportamiento fotosintético de las especies de sol y de sombra, los resultados de Dias- Filho 
(1995) sobre la fotosíntesis en una especie típicamente pIonera como Vismia guíanensis 
sometida a dos condiciones contrastantes de iluminación, no se ajustan a tales tendencias: 
Tanto las trayectorias de las curvas de respuesta fotosintética a la radiación, como los valores 
de Amax fueron similares entre los dos tratamientos de luz. Las diferencias se presentaron en la 
tasa de respiración en la oscuridad (Rd), mayor en las plantas de sol y en la eficiencia cuántica 
aparente (Qy), mayor en las plantas de sombra. Los valores tan similares de Amax encontrados 
aquí (Tabla 1) en los tratamientos de 10% Y 100% de IR para especies consideradas pioneras 
como olivo de cera (11,8 y 10,5 Omol.m·2.s-1) o surrumbo (5,4 y 6,8 Dmol.m-2 .s-1 ) concuerdan 
con la tendencia descrita en V. (iuianen'ilS. Parece entonces que algunas especies, aún dentro 
del mismo grupo ecológico, mantienen un comportamiento fotosintético similar en un amplio 
rango de condiciones lumínicas, y sólo desarrollan diferencias entre ambientes realmente 
extremos. De aquí que la tipificación de) comportamiento fotosintético de las plantas en 
diferentes ambientes lumínicos, según su grado de tolerancia a la sombra o su estatus 
sucesional, no es tan fácilmente enmarcable dentro de categorías fijas; la variedad de 
1:.111 
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respuestas puede ser muy amplia, aún entre especies que pertenecen a una misma categoría 
ecológica. 
3.2. CRECIMIENTO EN BIOMASA 

. \ 
3.2.1. Resultados 
La Tabla 2 y la Figura 3 muestran los promedios de biomasa total (raiz, tallo y hojas) por 
planta, en los distintos ambientes lumínicos, al tenninar el ensayo (5,5 meses) para las 11 
especies incluidas en el estudio de crecimiento, esto es, las 8 consideradas en el estudio de 
fotosíntesis y daphnopsis (Daphnopsis bogotensis), cedro (Cedrela montana) y chaquiro 
(Decussocarpus rospigliosii). En el Anexo 1 se presentan los resultados del análisis de 
varianza (ANA VA) y de la prueba de rangos múltiples de Duncan (Steel & Torrie, 1986); allí 
se observa que tanto los factores evaluados (especies e iluminación relativa) como las 
interacciones, presentaron diferencias altamente significativas (p<O,Ol) en el comportamiento 
de la esta variable. Si bien no es posible estimar la ganancia neta de biomasa en cada especie 
debido a que no se tomaron datos de esta variable al inicio del ensayo, son notorios los altos 
valores de biomasa de aliso y olivo de cera en algunos tratamientos, especialmente al 
considerar que las plantas de aliso estaban entre las más pequeñas al establecer el ensayo 
(Figura 4); en promedio, estas dos especies fueron las de mayor biomasa al final del 
experimento (6,9 Y 7,4 g por planta, Anexo 1), de lo cual se concluye que presentan alta 
capacidad de crecimiento. 
Las diferencias de biomasa encontradas entre los distintos ambientes lumínicos para una 
misma especie tienen especial significación, toda vez que el material experimental al inicio del 
experimento fue muy homogeneo y las plantas se asignaron al azar a los tratamientos. Sólo 
aliso, surrumbo y arrayán presentaron un valor promedio de crecimiento en biomasa mayor 
bajo el tratamiento de plena exposición; aunque en los tres casos las diferencias no fueron 
siginificativas (p<O,05, Anexo 1) con respecto al promedio en el siguiente nivel de 
iluminación; no obstante, en aliso y surrumbo la biomasa promedio por planta decreció 
consistentemente a medida que disminuyó el nivel de iluminación; en arrayán el patrón fue 
similar pero no tan contundente. Chaquiro presentó valores muy símllares en los dos 
tratamientos más iluminados. Las demás especies presentaron los promedios más altos a 
niveles intermedios de IR ((33 Y 52%). 
TABLA 2. 	 Biomasa promedia por planta al terminar el ensayo (5,5 meses) para cada 
especie y en las diversas iluminaciones relativas estudiadas 
Especie IR(% ) Biomasa 	 Especie IR(%) Biomasa 
Aliso 3 0,68 b 1,0 químulá 3 1,26b 1,0 
\O 0,90 b U 10 4.09 a 3,3 
33 9,30 a 13,6 33 4.27 a 3,4 
52 10,76 a 15,8 52 7,40 a 5,9 
Surrumbo 3 0,33 b 1,0 olivo de cera 3 2.01 c 1,0 
!O 1,45 a 4,5 10 5.15be 2,6 
33 2,32 a 7,1 33 10.55 a 5,2 t:, 
x 
52 2,35 a 7.2 52 13.45 a 6.7 \ ! 
~ 
~ 
" 
Arrayán 3 0.92 e 1,0 cedro 3 0.35 b LO 
JO 3,53 ab 3,9 10 0,71 ab 2,1 1 
33 1,81 be 2,0 33 0.65 ab 1.9 
52 4,18 a 4,6 52 1,69 a 4,9 
chaquíro 3 0,30 b 1,0 daphnopsís 3 O.36b 1,0 
10 1,12 a 3,7 !O 1,00 ab 2,8 
33 0,97 a 3,2 33 0,76 ab 2.1 
52 1,63 a 5,4 52 1,88 a 5,2 
espadero 3 0,90b 1,0 roble 3 5,35 a \,0 
10 1,06 b 1,2 10 7,90 a \,5 
33 5,67 a 6,3 33 8,36 a 1.6 
52 4,58 a 5,1 52 4,7\ a 0,9 
amarra bollo 3 0.18 b 1,0 
10 2,40 a 13,7 
33 2,59 a 14,8 
52 3,00 a 17,2 
Promedio 	 2.00 
~ .. ..._.. . 	 .._-- .._- ..~--
Proporción de biomasa respecto al tratamiento de menor iluminación (3% de IR) en cada especie 
Para cada especie, las medias seguidas por la misma letra no son significativamente diferentes al nivel del 5% 
con la prueba de rangos múltiples de Duncan. 
i 
~. 
El roble no presentó diferencias estadisticas significativas (p<0,05) en la acumulación de I 
biomasa entre ninguna de las IR estudiadas (Anexo 1); en todas las demás especies la biomasa 
del tratamiento de menor iluminación relativa (3% de IR) fue significativamente inferior a la 
de por lo menos uno de los ambientes lumínicos más iluminados.. El surrumbo, quimulá, 
chaquiro y amarrabollo presentaron baja acumulación de fitomasa en la IR más baja (3%), con 
diferencias estadísticas significativas. Por su parte, en aliso y espadero a IR de 100%, 52% Y 
33%, Y en arrayán a 100% Y 52%, se presentó una alta acumulación de biomasa, con 
diferencias estadísticamente significativas (p<0,05) 
Es importante destacar que roble a baja iluminación fue la especie de más alta biomasa, esto 
es, presentó una biomasa significativamnete superior (p<0,05) a la de las demás especies en 
los dos tratamientos de menor iluminación (3 y 10 % de IR). Olivo a iluminación intennedia 
(33 y 52% de IR) presentó la mayor acumulación de biomasa, lo mismo que aliso y arrayán a 
plena exposición solar, con diferencias estadísticas respecto a algunas de las especies 
estudiadas. 
Llama la atención el comportamiento del olivo de cera, la especie que más creció en ténninos 
absolutos seguida por aliso, pero en la cual se presentó una diferencia muy marcada de 	 ! 
1biomasa entre los dos tratamientos más iluminados (13,4 g por planta a 52% de IR y 5,8 g a 
plena exposición). Las especies con menor crecimiento en biomasa fueron cedro, daphnopsis y 
chaquiro, principalmente en las intensidades lumínicas bajas e intennedias (3%, 10% y 33%), 
con diferencias significativas frente a las otras especies. 
Una mirada al crecimiento en biomasa en términos relativos dentro de cada especie, esto es, al 
calcular la proporción de biomasa en cada tratamiento lumínico con respecto al tratamiento de 
menor IR (3%), las mayores diferencias, en orden descendente se presentaron en aliso, 
amarrabollo, surrumbo, arrayán y olivo. Así, con respecto al tratamiento de menor 
iluminacÍón, el aliso de plena exposición creció 19,2 veces durante el experimento, el 
amarrabollo del 52°'0 de IR creció 17,2 veces, surrumbo del 100% creció 8,4 veces, arrayán de 
plena exposición creció 6,9 veces y olivo del 52% creció 6,7 veces. 
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FIGVR;\ 3. Biomasa promedio por planta en cada tratamiento de IR al terminar el 
Ensayo. (los tratamientos de IR fueron 3%, 10%,33%,52(% Y 100(%) 
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Roble fue la especie que mostró la menor variación de biomasa entre los distintos ambientes 
lumínicos (Tabla 2); así la mayor bíomasa por planta (8,36 g\ se presentó en el tratamiento de 
33% de IR, valor este equivalente a 1,6 veces el del tratamiento del 3% de IR. Es notorio 
que roble fue la única especie en la cual el menor crecimiento en biomasa se presentó bajo 
unas condiciones lumínicas distintas a las del 3% de IR. Las otras especies que presentaron 
baja diferenciación en el crecimiento en biomasa entre los distintos tratamientos de IR fueron 
cedro (el valor más alto de biomasa, a 52% de IR, eqUlvale a 4,9 veces el de 3%), daphnopsis 
(a 52% de IR, 5,2 veces), chaquiro (a 52% de IR, 5,4 veces), quimulá (a 52% de IR, 5,9 veces) 
y espadero ( a 33% de IR, 6,3 veces). 
3.2.2. Discusión 
En 9 de las 11 especIes evaluadas, los mayores valores de crecimiento en biomasa se 
presentaron bajo condiciones de alta IR (52% o 100%). Sólo en 3 de esas 9 especies (aliso, 
surrumbo y arrayán) este mayor valor se presentó en el tratamiento de plena exposición. 
Espadero y roble tuvieron un valor más alto de biomasa a 33% de IR, aunque en el último las 
diferencias entre los distintos niveles de IR no fueron significativas (Anexo 1). De estos 
resultados se desprenden varios puntos importantes que vale la pena discutir, al menos con el 
carácter de hipótesis preliminares: 
La ganancia en biomasa, aún en las especies más heliófitas, no aumenta en proporción lineal 
con la mayor iluminación en el sitio de crecimiento. La forma de los gráficos de biomasa 
(Figura 3) sugiere claramente efectos cuadráticos prácticamente en todas las especies, y en 
algunas de ellas, efectos cúbicos y de orden superior. Para cada especie se hizo el ejercicio de 
ajustar ecuacíones polinómicas de segundo o tercer grado para relacíonar la biomasa promedio 
por planta (variable dependiente) en función de la IR en el ambiente de crecimiento (los cinco 
tratamientos examinados, variable independiente) y se halló el punto de maximización de la 
.,t 
curva resultante (resultados no mostrados). En todos los casos, con excepción del roble, las l' ¡. 
curvas se maximizaron entre 40{~/o y 85% de IR (el máximo en roble se presentó a una IR 
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cercana al 25%, pero este dato se considera de muy poco valor en virtud de que esta especie no 
presentó diferencias significativas de crecimiento entre los tratamientos de luz, Anexo 1), 
La implicación más directa de este resultado es que en la mayoría de los casos, pueden 
obtenerse crecimientos más altos a niveles de iluminación inferiores a los de plena exposición 
(excepto en aliso, surrumbo y arrayán) y superiores al 40% de IR, aún en especies que se 
consideran esciófitas, Esto quiere decir que las plantas tolerantes a la sombra no 
necesariamente optimizan su crecimiento bajo condiciones de penumbra, sino que 
comparativamente con las heliófitas, toleran mejor tales condiciones, pero también se 
benefician de aumentos moderados en los niveles de luz. En efecto, de acuerdo a lo informado 
por Fetcher el al. (1996), la fotoinhibición producida por la sobreexposición a DFF de 
saturación, puede ser la responsable de la reducción en la capacidad fotosintética de muchos 
árboles tropicales. En consecuencia, el crecimiento óptimo no se presenta a plena exposición, 
en virtud de que estos suelen saturar su aparato fotosintético a valores de radiación muy 
inferiores a los de plena exposición (aproximadamente entre 200 y 500 Jjmol.m-2.s-1 para las 
especies esciófitas y de 500 a 1500 IJmol.m-2.s·1 para las heliófitas (Chazdon el al., 1996). 
El valor máximo de radiación bajo cielo despejado y cerca del medio día puede alcanzar 
valores de 2000 a 2300 Jjmol.m-Z.s·1 y la DFF diaria entre 30 y 60 mol.m-2 con base en el 
promedio mensual en verano a latitudes medias (Salisbury & Ross, 1992). Chazdon & Fetcher 
(1984) presentan un valor diario promedio de radiación en un claro de 0,5 ha, de 33,9 mol.m-2 
durante la estación seca y de 27,3 mol.m·2 durante la estación lluviosa en la estación biológica 
La Selva, Costa Rica (4000 mm de precipitación anual); F etcher el al (1996) muestran valores 
de 22,9 y 27,8 mo1.m-z en áreas aclareadas de la misma estación; Thompson el al. (1992) 
menciona un promedio de 23 mol.m·2 al día en el norte de Queensland, Australia, durante un 
período en el cual cerca de 2/3 de los días presentan cielo cubierto; Moreno (1996) encontró 
un promedio de 27,04 mo1.m·2 al día durante un período de 4 meses en la zona de guandales 
del delta del río Patía, en Bocas de Satinga, Nariño. Con base en estos valores y debido a que 
en la mayor parte de las zonas altoandinas colombianas imperan condiciones de nubosidad 
moderadamente alta, principalmente durante los dos períodos lluviosos del año, una 
estimación de la radiación total diaria incidente a plena exposición puede ser del orden de 25 
mol,m'2. Según los resultados aquí obtenidos, los estados juveniles de la mayoría de las 
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especies estudiadas optimizarían su crecimiento baJO niveles de IR entre -W y 850,'0, lo cual 
equivaldría a una radiación diaria promedio aproximada entre 10 y 21 mol.m'2. 
En el otro extremo, todas las especIes excepto nuevamente roble, presentaron el menor 
crecimiento en biomasa bajo el tratamiento de 3% de IR, el más sombreado. En roble el 
menor crecImiento en biomasa se presentó en el tratamiento de 52% de IR- aunque los 
resultados en esta especie se consideran no concluyentes, según se dijo antes, en virtud de las 
bajísimas diferencias de biomasa entre los distintos tratamientos de IR En la mayoría de las 
especies, el siguiente valor más bajo de biomasa se presentó en el tratamiento de 10% de IR, 
lo cual tipitica claramente la tendencia de bajo crecimiento en los ambientes sombreados 
(menores de 10% de IR). 
Las tendencias del crecimiento en biomasa en función del ambiente lumínico descritas atrás, 
recuerdan el comportamiento general de la respuesta del crecimiento de las plantas a los 
nutrientes suministrados en función de la concentración de esos mismos nutrientes en el tejido 
(Landsberg & Gower, 1997): En la primera fase el crecimiento se ve limitado por la nutrición 
no adecuada (baja concentración de nutrientes), tal que la adición de los nutrientes limitantes 
aumentará el crecimiento; en la segunda fase, la de consumo de lujo, se presenta poca o 
ninguna respuesta en el crecimiento a concentraciones crecientes de nutrientes; y en la tercera 
fase, de toxicidad, el crecimiento probablemente disminuye en respuesta a concentraciones 
crecientes de los nutrientes. 
Siendo la luz un factor de crecimiento, los resultados que aquí se han presentado sugieren un 
comportamiento similar del crecimiento frente a esta variable, es decir (bajo condiciones 
normales de crecimiento, en ausencia de estrés de humedad), a valores de IR por debajo del 
10°10 se presenta fuerte limitación del crecimiento, entre 10 Y 40% de IR la luz sigue siendo un 
factor limitante, pero de menor magnitud, entre 40 y 90% de IR se presenta suministro 
adecuado; en las especies más heliófítas el óptimo puede estar más cercano al límite superior 
de este intervalo (90%) y en las más tolerantes al inferior (40%). Por encima del 90% de IR 
hay luz en exceso, lo cua] puede disminuir el crecimiento de la planta, en la mayoría de los 
casos (efecto detrimental). 
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3.3. CRECI'IIE~TO E~ ALTLRA 
3.3.1. Resultados 
La Tabla 3 y la Figura 4 muestran los valores promedio de altura (cm) al inicio, el crecimiento 
en altura durante las 23 semanas del ensayo, así como la altura final para cada una de las 
combinaciones especie - ambiente lumínico evaluadas. El Anexo 2 presenta la información 
correspondiente al análisis estadístico. En promedio, las especies que más crecieron son aliso 
y olivo (crecimiento promedio en altura de 25,6 y 16,7 cm respectivamente, Anexo 2), 
seguidas de lejos por surrumbo y espadero (9,7 y 8,7 cm respectivamente); las que menos 
crecieron son roble, chaquiro y daphnopsis (1,5, 2,3 y 2,9 cm respectivamente). Las demás 
especies (cedro, amarraboyo, quimulá y arrayán) tuvieron un creciemiento en altura 
moderadamente bajo. 
Si bien al momento de iniciar el ensayo existían grandes diferencias en el tamaño de las 
plantas entre las distintas especies (p<O,Ol, Anexo 2), dentro de cada especie el material fue 
relativamente homogeneo (ANA VA no significativo, Anexo 2). Se destaca que las plantas 
más pequeñas fueron las de aliso, especie esta que presentó el mayor crecimiento; así mismo, 
el menor crecimiento se presentó en roble, la especie de mayor tamaño en altura al inicio del 
ensayo. Estos resultados sugieren que puede existir una interacción negativa entre tamaño de 
las plantas y crecimiento en altura, pero esta hipótesis no puede comprobarse con los datos 
disponibles; nótese que las siguientes dos especies de mayor crecimiento en altura (olivo de 
cera y espadero) fueron las siguientes de mayor tamaño al inicio del ensayo después de roble, 
lo cual, en principio, no se corresponde con la hipótesis anterior. Alternativamente, existe la 
posibilidad de que el roble, por algún factor genético, fisiológio o ambiental tenga un 
crecimiento muy lento en esta fase de su desarrollo, a causa, por ejemplo, del agotamiento de 
las reservas maternas contenidas en la semilla; sin embargo, esta hipótesis solo podrá ser 
comprobada mediante un ensayo específico para este tino 
Se presentaron diferencias altamente slgniticativas de crecimiento en altura (p<O,O 1) tanto 
entre especies como entre los ambientes lumínicos; la interacción entre ambos factores 
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también fue altamente significativa. De manera similar a lo que acontecl() con la blomasa, el 
mayor creCllmento en altura se presentó generalmente bajo condiciones moderadas de IR 
(1 0%, 33~o o 52°'0). 
A plena iluminación (100% de IR) o sombra fuerte (3% de IR) los crecimientos son menores, 
excepto en arrayán. Quimulá es la única especie que presentó mayor crecimiento en altura 
bajo el tratamiento más sombreado (en esta especie el menor promedio de crecimiento se 
presentó a plena exposición). Daphnopsis fue la única especie cuyo mayor promedio de 
crecimiento en altura se presentó a 52% de IR (3,60 cm), pero las diferencias no fueron 
significativas con respecto a los tratamientos de 33% y 100% de IR. Tres especies (aliso, 
surrumbo y chaquiro) presentaron mayor crecimiento promedio a 33%, mientras que en seis 
especies el mayor valor de crecimiento en altura se presentó bajo condiciones de 10% de IR, 
son ellas olivo, espadero, cedro, amarrabollo, arrayán y roble. 
Roble, daphnopsis y chaquiro, además de haber tenido el menor crecimiento promedio en 
altura, no presentaron diferencias significativas de crecimiento (p>O,O 1) entre los distintos 
ambientes lumínicos dentro de cada especie. De manera opuesta, las especies de mayor 
crecimiento promedio presentaron la mayor diferenciación del crecimiento en altura entre los 
distintos tratamientos de luz; en aliso y olivo por ejemplo se presentaron diferencias altamente 
significativas (p<O,O 1) entre todos los tratamientos, excepto entre 33 y 52% de IR 
Puesto que se presentaron diferencias, aunque pequeñas, en las alturas iniciales, el análisis del 
crecimiento en altura con base en los valores absolutos puede llevar a conclusiones 
equivocadas. Por esta razón se calculó la tasa de crecimiento relativo (TCR) en altura (mm. 
cm-l.semana- l), la cual ofrece una base estándar de comparación, máxime teniendo en cuenta 
que se presentaron grandes diferencias de tamaño entre las plantas de distintas especies 
(Figura 5, Tabla 3 Anexo 2). Tanto los dos factores evaluados como las interacciones tuvieron 
efectos altamente significativos en el ANAV A de la TCR. 
PromedIO 
Surrumbo 
PromedIo 
Cedro 
AmalTaho!lo 
1~j4 
19A5 
6,69 
7.08 
5,84 
6.95 
5.')(, 
5.03 
(,,17 
5.56 
:1 
4,9 
,U6 
4...11 
28.44 
26,84 
9.41 
18,2 
19A8 
18,7 
10,54 
15,47 
11,03 
10,77 
10.8: 
13,:58 
8Jl9 
7.88 
9.10 O,18() b 
7,39 0.141 h 
2,7'2 0,165 e 
11,12 0,3'16 b 
13.63 O,50? a 
J 1,75 DA47 ab 
-l}& 0.:'48 h 
10,44 OA97 a 
456 0.261 b 
5,21 0,286 b 
16 e 
6,S2 O,4c12 " 
8,68 0,449 a 
cI,.13 0,320 b 
3,47 ü,~61 b 
Chaquiro 
Roble 
Promedio 
---­ --.­
33% 
52% 
3% 
10% 
33% 
IU'!-ó 
33% 
13 
12,06 
10,54 
11.16 
10.26 
10,35 
22.29 
21,04 
21,53 
25,40 
16.46 
15.1':'6 
11,98 
13A6 
13,.~9 
::3,22 
22.644 
26.83 
3A~ 0,111 a 
3,60 0.124 a 
1,44 0,057 a 
2.30 1J.0ílO a 
3.;>~ 0,122 a 
1.81 0,107 a 
1,')7 0,03.) a 
2.18 0,045 a 
l.:! 0,020 a 
L-I3 0.023 a 
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TABLA 3. Crecimiento promedio en altura por planta, todas las especies y 
ambientes lumínicos 
---­_._--_._---_._-_._------------_._-------~ 
"'o llu- Altura Altura CreClIn. rCR EspeClé % 11 u- Altura AlturJ CreC1m TCR 
mma~ mlclal línal \~mJ Altura (mmkm mmac lmela; tinal (cm) Altura (rnm!crn 
Aliso 2.9 7,40 4,50 0,421 e Quimulá 11,6 19,23 7.6'; 0,223 a 
10% 254 18,3 15,76 0.800 h 10% 12,28 17.! I 4.83 0,146 ah 
2.88 41.35 18.47 1,IS7a 33% 14.29 16.26 1,97 0,064 b 
3.22 :15.31 1.080 a 16.23 17.78 1.55 0,044 h 
3.7'1 29.35 IO(J% 12.98 rU8 OJJ41 b 
3.1)8 28.6'; I'romcdi,\ 0.103 
Olivll 23...12 9,67 1).~17c Arra, an 13.57 17.63 4 fJ7 n. lOO "h 
¡3,39 40.67 27.28 0.488 a 10% 14,16 20,88 6,72 0,176 u 
15.16 .12,51 17.36 0)59 h 11,77 16..15 4.68 0.137 ab 
14.44 16,23 1.79 0,074 b 
100% 100% b 
14 
Espadero 18,94 21.93 2.99 0,140 b Daphnopsis J% 11,85 13.40 L55 0,062 II 
li)% 15.36 32,11 16,75 0,321 a 10% 13.62 16.71 3.(J9 O,OSha 
15.8 35.12 0.364 b 
PrllmoolO 
_.____...:.¡.:::..3:.:::.8_,,_~:_·___ _::'~_____2'__::________c-_:_:.--c-------------.-----_.c:-::------- --.-----­
Para cada especie, las medias seguidas por la letra no son significativamente al nivel del 5'% 
con la prueba de rangos múltiples de Duncan. 
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FIGliRA 4. Altura inicial y crecimiento en altura de cada una de las especies durante el 
período del ensayo. bajo las distintos tratamientos de iluminación relativa 
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ICon base en la TeR la especie de mas rápido crecimiento en altura es aliso (f)9ü mm.cm­
semana-
i ), seguida de lejos por surrumbo, amarraboJlo y olivo de cera (0,39, 0,33 Y O, 32 
mm.cm-I.semana< respectivamente), seguidas a su vez y en orden decreciente por cedro y 
espadero (0,28 y 0, 18 mm.cm-! .semana-J). Las especies de menor TeR en altura fueron 
arrayán (0,11), quimulá (0,10), daphnopsis (0,09), chaquiro (0,08) y roble (0,03), este último 
el de crecimiento más lento entre las tI especies evaluadas (Figura 5). 
Entre las especies que evidenciaron un comportamiento típicamente esciófito, quimulá mostró 
de modo evidente un crecimiento en altura progresivamente menor en ambientes más 
iluminados, de manera similar al amarrabollo, aunque en este último la tendencia no es tan 
clara. En el grupo de las especies consideradas heliófitas (aliso, surrumbo y olivo de cera), la 
mayor TeR no se presentó a plena exposición como se esperaba, sino a niveles intermedios de 
IR (33% de IR para aliso y surrumbo y 10% de IR para olivo de cera), aunque los valores de 
TeR a plena exposición también fueron relativamente altos para las dos primeras (Tabla 3 y 
Figura 5). 
Arrayán, espadero y cedro presentaron el mayor promedio de TeR a 10% de IR, el cual 
decreció de manera consistente en los ambientes más iluminados; no obstante, en arrayán no 
se presentaron diferencias significativas (p>0,05) entre los distintos tratamientos de luz; nótese 
también que para las tres especies la TeR en altura disminuyó en el tratamiento del 3% de IR 
Tampoco se presentaron diferencias significativas en la TeR entre los distintos niveles de 
iluminación en roble, daphnopsis y chaquiro, las cuales están entre las especies de crecimiento 
más lento. En daphnopsis y chaquiro, aunque se presentaron valores de TeR muy bajos, estos 
fueron mayores en sitios de mayor IR, entre 33% y 52%. Por último, roble presentó un 
comportamiento aparentemente errático, esto es, resulta dificil identificar un patrón claro, lo 
cual puede sugerir que algún otro factor no identificado y por tanto no controlado en el 
experimento, puede estar afectando su comportamiento (Figura 5). Alternativamente puede 
pensarse que las bajas tasas de crecimiento en esta especie aumentan el efecto del error 
experimentaL 
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FIGUR-\ 5. Tasa de crecimiento relativo en altura, todas las especies y ambientes 
lumínicos 
• 
Daphnopsis 
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3.3.2. Discusión 
En seis de las once especies examinadas, la mayor tasa de crecimiento relativo (TeR) en altura 
se presentó en el tratamiento de 10% de IR (Figura 5): en otras tres especies (aliso. surrumbo y 
chaquiro) la mayor TeR tuvo lugar a 33%, pero en chaqUlro los valores de TeR fueron muy 
bajos y no se presentaron diferencias significativas entre los tratamientos. En una especie el 
mayor promedio se registró a 52% de IR (daphnopsis), pero las diferencias entre los distintos 
tratamientos no fueron significativas, pues las TeR fueron muy bajas: y en una más (quimulá) 
en el tratamiento de 3%. Ninguna especie presentó máxima TeR en altura a plena exposición, 
ni siquiera aquellas que mostraron mayor crecimiento en biomasa (Figura 3) en esta 
iluminación (aliso, surrumbo y arrayán). En el otro extremo los menores valores para esta 
variable (Figura5) en cada especie tuvieron la siguiente distribución: Siete especies a 100% de 
iR, una a 52% (arrayán), una a 33% (roble, pero en esta especie las diferencia fueron muy 
bajas, no significativas), y tres especies más a 3%) de IR (surrumbo, daphnopsis y aliso). Estos 
resultados revelan también algunas tendencias interesantes que se discuten en los párrafos que 
siguen. 
En primer lugar, resulta muy significativo que nmguna especie haya logrado su máximo 
crecimiento en altura en ambientes de alta iluminación (plena exposición o 52% de IR), y que 
por el contrario en la mayoría de ellas los mejores crecimientos en altura se hayan presentado 
bajo condiciones moderadamente sombreadas (10% de IR). Estos resultados son bastante 
diferentes de los encontrados para el crecimiento en biomasa, para la cual los mayores valores 
se presentaron en los ambientes más iluminados. Parece entonces que el mayor crecimiento 
en biomasa no necesariamente va al mismo ritmo que el crecimiento en altura, toda vez que 
las plantas presentan patrones diferenciados de asignación de los productos de la fotosíntesis 
según el ambiente lumínico en el cual crezcan. Así, se ha encontrado que en las plántulas que 
crecen en condiciones de alta iluminación, la proporción de biomasa asignada a las raíces es 
mayor y la asignada a la parte aérea menor, que cuando la plántula crece en la sombra 
(Lambers & Poorter, 1992; Días Filho, 1995: Moreno, 1996). 
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Moreno ( J996) encontró tendencias similares de crecimiento en altura en plantas cultivadas 
baJO diferentes condiciones de Jluminacion: Las plantas de sajo (( 'ampnosperma panamensis) 
presentaron mayor crecimIento en altura bil:io 10% de IR y las de cwingare U)wha gructlipes) 
a 32% de IR. Este comportamiento puede ser una respuesta adaptativa que les permite obtener 
ventajas en ambientes de baja iluminación; al privilegiar el crecimiento en altura bajo tajes 
condiciones, la planta mejora su posición relativa en el perfil vertical del bosque, lo cual 
aumenta sus posibilidades de sobrevivir y alcanzar el dosel, o por lo menos de ascender a 
sitios con mejor iluminacIón (Dias ~Filho, 1995). 
Nótese que quimulá fue la úmca especie cuyo mayor valor de TCR en altura se presentó bajo 
3% de iR: probablemente bajo este ambiente lumínico las condiciones son tan limitantes para 
las otras especies (en este tratamiento se presentaron los menores valores de biomasa), que la 
baja producción de materia seca, hace fisicamente imposible elongar significativamente el 
tallo. Infortunadamente no se dispone de datos de biomasa del tallo, pero si se tuvieran, la 
relación de longitudJbiomasa del tallo, seguramente arrojaría un valor muy superior en esta 
condición lumínica que en cualquiera de los demás tratamientos, lo cual evidenciaría que el 
fenómeno de etiolación es más marcado a medida que las condiciones lumínicas se hacen más 
restrictivas. Los datos de Moreno (1996) concuerdan con la descripción anterior en la relación 
10ngitudJbiomasa del tallo en plantas de Campno.\perma panamensis y Otoba gracilipe ...·. 
También llama la atención el comportamiento de aliso y surrumbo, dos especies consideradas 
pioneras, de rápido crecimiento (ver Anexo 1), que alcanzan su máximo crecimiento en 
blOmasa a plena exposición (Tabla 2), las cuales además presentaron un comportamiento 
consistentemente distinto de las demás especies en la TCR en altura: los mayores valores se 
presentaron a 33°{¡ y los más bajos a 3% de IR. Será entonces que los patrones de crecimiento 
en altura en funCIón del ambiente lumínico son diferentes en las especies pioneras o muy 
heliófitas'") Probablemente el patrón no es diferente, pues en todos los casos las condiciones de 
muy baja iluminación son restrictivas para el crecimiento; lo sucedido con estas dos especies, 
así como con las demás del estudio se interpreta como una consecuencia lógica de la 
capacidad de adaptación a la sombra según el grado de heliofílicídad: las más hehófitas 
tienen menor capacidad de adaptarse a los ambientes tan poco iluminados como aquellos a los 
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que sólo liega el :;°'0 de IR. y de ahí su baja TeR en altura baJo este tratamiento: en las demás 
especies el tratamIento de menor IR que se evaluó (3°0) no alcanzó a restnngir severamente la 
TeR en altura, de tal suerte que el menor valor para esta vanable se presentó bajo otra 
condición lumínica ( 100%, 52% o 33%) 
La hipótesis anterior estaría en consonancia con el fracaso generalizado de las especIes 
pioneras en ambientes de baja iluminación, esto es, con su incapacidad de adaptarse a 
condiciones pobres en luz. En efecto, Augspurger (1984) encontró que las plántulas de 
CavanilleslU plulanijiJllU, Ochroma pyramídale y ('och/.\permum viti/olium, las tres 
consideradas muy heliófitas, evidenciaron su excesiva intolerancia a la sombra, aún por cortos 
períodos, por sus altísimas tasas de mortalidad en tal ambiente. Tanto en estas especies corno 
en otras nueve de hábitos ecológicos más varIados, el crecimiento en altura fue siempre menor 
a la sombra que en los ambiente más iluminados. Aunque los datos de mortalidad presentados 
atrás no tienen un significado estadístico estricto, nótese que la mayor mortalidad del ensayo 
se presentó en el tratamiento de 3% de IR: En aliso murió el 40% , en daphnopsis el 20%, y 
en espadero y surrumbo el 10%. A alta iluminación fueron otras las especies que presentaron 
mortalidad: En roble el 30% de mortalidad bajo el tratamiento de 52% de IR; a 100% de IR las 
de mayor mortalidad fueron daphnopsis con el 20% y cedro con el 30<)/0. 
3.4 SOBREVIVE~CIA 
La Tabla 4 muestra los resultados de sobrevivencia después de cinco meses de establecido el 
ensayo. En la mayoría de los casos la sobrevivencia fue del 100%, excepto en aliso al 3% de 
IR, cedro y daphnopsis a plena exposición (60, 70~'Ó y 80~'ó respectivamente), roble a 52% de 
IR !sobrevivencIa del 70%), Y algunos otros casos más. No se hizo análisis estadístico de 
sobrevivencia por cuanto para cada tratamiento sólo se dispuso de 10 plantas por especie; este 
es un número muy limitado de plantas para realizar tal análisis. 
, 
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TABLA 4. Resultados de sobrevivencia por especie y amhiente lumínico 
....._--_....... 

Iluminación relativa 
5,03% 10% 33% _ o 100°'0 
Aliso 60 100 100 100 100 
Olivo de Cera 100 100 100 100 100 
Surrumbo 90 100 90 100 100 
Espadero 90 80 90 100 100 
Amarrabollo 100 100 100 100 100 
Arrayán 100 100 100 100 100 
Cedro 100 100 100 100 70 
Químulá 100 100 100 100 100 
Dapnosis 80 100 100 100 80 
Chaquíro 100 100 100 100 100 
Roble 100 100 100 70 100 
De estos resultados vale la pena destacar la alta sobrevívencia en todo el ensayo. Los valores 
más altos de mortalidad se presentaron en alIso a 3% de IR (40%), cedro a plena exposición 
(30%), y roble a 52% de IR (30%). Cinco especies tuvieron una mortalidad de cero (olivo, 
amarrabollo, arrayán, quimulá y chaquiro). 
4. JNTEGRACJON DE RESULTADOS POR ESPECIE 

Aliso: Presentó las mayores tasas de fotosíntesis de saturación a plena exposición (14,9 
jJmoLm"2. s"1) y las menores a 3% de IR (2.8 jJmolm"2,s"\ la primera equivale a 5,4 veces la 
segunda, valor este que denota la alta plasticidad fotosintética de la especie (la mayor entre 
todas las especies incluidas en el estudio de fotosíntesis); esta especie también mostró tener la 
mayor capacidad fotosintética de las 8 estudiadas. Su crecimiento en biomasa fue máximo a 
plena exposición y bajo esta condición alcanzó una biomasa equivalente a 19,2 veces la del 
tratamiento de 3% de IR (esta relación también fue la mayor registrada en el ensayo), lo cual a 
su vez también habla de la alta plasticidad de la especie. También exhibió una TeR en altura 
superior, matemática o estadísticamente, a las demás especies; a 33% de IR alcanzó el valor 
máximo 0,16 mm.cm"¡.semana"l) y a 3% el mínimo (0,42 mm.cm"l.semana"l). Estas 
características: su alta capacidad y plasticidad fotosintética, su rápido crecimiento tanto en 
biomasa como en altura, y su excelente comportamiento bajo condiciones predominantemente 
iluminadas, son típicas de las especies heliófitas o de las fases iniciales de la sucesión 
secundaria. Según estos resultados, en las etapas juveniles deberá manejarse bajo una 
condición cercana a la plena exposición. 
Espadero: Después de aliso y olivo, ocupó el tercer lugar en capacidad fotosintética entre las 
ocho especies incluidas en el estudio de fotosíntesis (El mayor valor de Am.u fue 10,9jJmol.m" 
2,S"1 y se presentó en el tratamiento de 52% de IR) y el segundo lugar en plasticidad 
fotosintética (la menor Ama" fue 2,4 ¡Jmol.m"'2 s"¡ bajo 3% de IR y la relación entre estos dos 
valores de Ama:.; fiJe 4,5), Sin embargo, el crecimiento en biomasa mostró una plasticidad más 
moderada, pues el mayor valor se presentó a 33% de IR y fue equivalente a sólo 6,3 veces el 
del tratamiento más sombreado. La máxima TeR en altura también fue moderada (0,32 
mm.cm-1semana"¡ en el tratamiento de 10% de IR), mientras que la mínima se presentó a 
plena exposición (0,13 mm.cm"¡ semana- l ) Si bien esta especie presenta una capacidad 
, 
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fotosintética moderadamente alta, su crecimiento en biomasa y altura parece todavía mas 
modesto aún, bajo condiciones lumínicas óptimas. Con base en los datos que se han 
presentado, las plantas jóvenes de espadero crecen mejor bajo condiciones moderadas de 
iluminación (probablemente a IR entre 20 y 50%). Según estos resultados, espadero no es 
típicamente una especie pionera, conclusión esta a la que podria llegarse con base en la 
observación de la vigorosa regeneración de esta especie en los rastrojos jóvenes y en las áreas 
recientemente abandonadas por la agricultura y ganadería en los pisos Premontano y Montano 
Bajo de las cordilleras andinas. Kageyama el al. (1992) usan el término secundaria/pionera 
antrópica para referirse a las especies que presentan este comportamiento: especies 
secundarias en el bosque natural que se comportan como pioneras en las áreas degradadas de 
influencia antrópica, en virtud de que la degradación existente impide el establecimiento de las 
especies típicamente pioneras. 
AmarraboHo: Su capacidad fotosintética máxima es cercana a la mitad de la de aliso (7,9 
Ilmo1.m-z.s-¡ a 52% de IR) y ocupa el quinto lugar entre las especies estudiadas con base en 
esta variable. Ocupó el tercer lugar en términos de plasticidad fotosintética, después de aliso y 
espadero, pues el menor valor de Amax fue 1,9 IlmoLm-z.s-¡ y se presentó a 3% de IR~ la i\nax a 
52% de IR equivale a 4,2 veces la que se presenta a 3%. También a 52% presentó el mayor 
crecimiento en biomasa, equivalente a 17,2 veces el que se presentó bajo el tratamiento más 
sombreado~ este es el segundo valor más alto después del de aliso. Se observó la máxima 
TeR en altura a 10% de IR (0,45 mm.cm-I.semana-¡, menos de la mitad del máximo de aliso) 
y como en el caso de Am.,x, también ocupa el quinto lugar con base en esta variable, mientras 
que la menor TeR en altura se presentó a plena exposición (0,16 mm.cm-l.semana- l ). El 
comportamiento fotosintético y el crecimiento en biomasa permiten pensar que esta es una 
especie relativamente heliófita, con alta capacidad de adaptación a ambientes contrastantes y 
que obtiene ventajas comparativas bajo iluminación moderadamente alta, pero el 
comportamiento opuesto del crecimiento en altura, conduce a considerar que si bien esta 
especie se beneficia de condiciones de relativa penumbra, no es una especie típica de sombra, 
razón por la cual puede tratarse de una especie facultativa de solo en el leguaje de Budowski 
(1965) de una especie secundaria tardía; esto es, que tolera bien la sombra, pero que se 
beneficia también de las condiciones de mayor iluminación. 
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Olivo de Cera: Ocupó el segundo lugar en capacidad fotosintética (el mayor valor de Ama" 
fue 12,5 IJmol.m·:s·1 en el tratamiento de 52% de IR); bajo condiciones de sombra fuerte 
superó en Ama" a todas las especies estudiadas (5 IJmolm': S·l a 3% de IR). Tal vez debido a la 
capacidad de esta especie para conservar una alta capacidad fotosintética, aún bajo sombra 
fuerte, el índice que se ha venido utilizando de plasticidad fotosintética es relativamente bajo 
(2,5). No obstante, nótese que las trayectorias de las curvas de fotosíntesis en los tratamientos 
de mayor iluminación para esta especie son muy similares (Figura 1) Y se diferencian 
marcadamente del tratamiento de 3% de IR, lo cual muestra el carácter heliófito de esta 
especie, En promedio, esta fue la especie con la mayor biomasa final, aunque sus plántulas no 
eran las más grandes al inicio del ensayo (Anexo 1). El máximo crecimiento promedio en 
biomasa se presentó a 52% de IR (equivalente a 6,7 veces la biomasa en el tratamiento del 3% 
de IR), La mayor TCR en altura (0,49 mm.cm· 1 semana· 1) se presentó a l00!o de IR mientras 
que la menor (0,19 mm.cm·1.semana·1), a plena exposición. El comportamiento descrito hace 
pensar que si bien esta es una especie heliófita, con alta capacidad fotosintética y de 
crecimiento, su óptimo ecológico probablemente se encuentre bajo condiciones intermedias de 
iluminación, Las tendencias de la producción de biomasa y el crecimiento en altura de esta 
especie (Figuras 3 y 5) se asemejan a las de espadero; su principal diferencia radica en que 
olivo muestra mayor potencial de crecimiento y quizás es un poco más heliófita (condiciones 
óptimas de iluminación posiblemente entre 40 y 60% de IR). 
Surrumbo: Presentó una mayor capacidad fotosintética en el tratamiento de 52% de IR (9,6 
1IJmol.m·2.s'\ la menor Ámax fue de 3,3 IJmoLm·2 s· bajo 3% de IR lo que denota una 
plasticidad fotosintética moderada (2,9 el valor de la relación entre estos valores de Ama:.), 
Tuvo un máximo crecimiento en biomasa bajo el tratamiento de plena exposición, con una 
biomasa promedio por planta equivalente a 8,4 veces la que se presentó en el ambiente menos 
iluminado. Su mayor TCR (0,51 mm.cm·1,semana·1) se presentó a 33% de IR, y la menor 
(0,17 mm.cm·1semana·1) en el tratamiento de 3%. Estos resultados sugieren el carácter 
claramente heliófito de esta especie, con una plasticidad moderadamente alta frente a los 
distintos ambientes lumínicos, Las tendencias son similares a las de aliso, pero en surrumbo 
las tasas de crecimiento son mucho más bajas, 
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Quimulá: Tanto su capacidad como su plasticidad fotosintética son moderadas (los valores 
1extremos de Amax fueron 6,3 ¡.tmol.m"2 s"¡ a 33% y 2,2 Ilmol.m-2 s- a 52% de IR para una 
relación de 2,9 entre estos dos valores), Las tendencias de la Figura 1 para esta especie 
sugieren que su capacidad fotosintética es muy sensible a condiciones extremas de 
iluminación: Amax disminuye sustancialmente en los tratamientos de poca luz (3 Y 10% de IR) 
yen los de alta luz (52 y 100% de IR), Alcanzó el mayor promedio de biomasa bajo 52% de 
IR (equivalente a 5,9 veces la biomasa del tratamiento de 3% de IR) y la mayor TeR en altura 
(0,22 mmcm"lsemana"l) en el tratamiento más sombreado. Quimulá fue la única especie en 
la cual la TeR en altura disminuyó consistentemente desde este tratamiento hasta el de plena 
exposición (0,041 mmcm-t.semana-1), de modo tal que evidenció una plasticidad del 
crecimiento en altura sustancialmente superior a la de las demás especies, Este conjunto de 
resultados permiten concluir que esta es una especie moderadamente tolerante a la sombra y 
predecir que probablemente las condiciones óptimas para el desarrollo de los individuos 
jóvenes de esta especie se encuentran en ambientes lumínicos moderadamente bajos, entre 10 
Y 40% de IR, 
Arrayán: Es la especie con la menor capacidad y de las de menor plasticidad fotosintética 
entre las ocho estudiadas (el valor más alto de Ama" fue 5 IlmoLm-2,s"1 en el tratamiento de 
10% de IR y el más bajo fue 2,6 Ilmol.m-2s-¡ en el tratamiento de 1000/0). No obstante el 
crecimiento en biomasa no fue tan bajo como cabría esperarse de estas tasas fotosintéticas; las 
plantas alcanzaron el mayor promedio a plena exposición (equivalente a 6,9 veces el valor a 
3% de IR). El crecimiento en altura fue, en general, bajo para esta especie; el mayor valor de 
TeR en altura se presentó a 100/0 de IR (0,18 mm,cm-1.semana-1) y el menor a 52% (0,07 
mm.cm-1.semana-\ Estos resultados son inesperados y resultan un poco dificiles de explicar, 
pues según el comportamiento fotosintético, se trata de una especie esciófita, pero el 
crecimiento en biomasa se corresponde con el de una heliófita. ']''''.0 las tasas de fotosíntesis 
como las de crecimiento en altura son bajas y en ambas el mejor comportamiento se presentó 
bajo 10% de IR. Aunque deberá estudiarse en mayor detalle, en principio se puede afirmar 
que la respuesta de arrayán frente a los distintos ambientes lumínicos no es la de las especies 
típicamente pioneras: posiblemente se trata de una secundaria, facultativa de sol y de sombra, 
52 

Roble: Presentó baja capacidad fotosintética y la más baja plasticidad (el mayor valor de 
Ana~ fue 5,4 IJmol m-2 sol a plena exposición y el menor fue 3,3 IJmol nf2 S-l a 10% de IR). 
También fue roble la especie con el crecimiento en biomasa más bajo entre todas las especies 
estudiadas (el mayor promedio de biomasa se presentó a 33% de IR y fue sólo 1,6 veces el que 
se presentó a 3%, pero las diferencias fueron no significativas estadísticamente). También 
presentó la menor TeR en altura entre las 11 especies evaluadas, con diferencias no 
significativas entre los distintos tratamientos de luz (los valores extremos fueron 0,045 
mmcm-1semana-1 a 10% de IR y 0,020 mm.cm-1semana-1 a 33% de IR). Estos resultados 
sólo permiten afirmar que es una especie de muy lento crecimiento, con muy baja plasticidad 
fenotípica y tolerante a la sombra. 
Cedro: Esta especie no se incluyó en el estudio de fotosíntesis. Los resultados del 
crecimiento en biomasa muestran valores en general muy bajos; el mayor valor se presentó a 
52% de IR y resultó equivalente a 4,9 veces la biomasa promedio a 3%. La mayor TeR en 
altura se presentó a 10% de IR (0,50 mm.cm-1semana- I ), el tercer valor más alto después del 
de aliso y surrumbo. Vale la pena mencionar que a plena exposición esta fue la única especie 
que mostró un decrecimiento neto de altura, aunque muy bajo. Obsérvese que la biomasa a 
plena exposición también disminuyó sustancialmente con respecto a la del tratamiento del 
52% de IR. Estos resultados sugieren el carácter restringidamente heliófito de cedro, el cual 
parece crecer mejor bajo condiciones intermedias de iluminación, aproximadamente entre el 
40 y 60% de IR. 
Daphnopsis y chaquiro: Estas dos especies cuyo comportamiento fue muy similar tampoco 
se incluyeron en el estudio de fotosíntesis. Ambas presentaron bajos valores de crecimiento 
en biomasa, el cual se incrementó al máximo a 52% de IR (5,2 Y5,4 veces respectivamente el 
valor obtenido en el tratamiento más sombreado). También tuvir r lO las TeR en altura más 
bajas después de roble, con diferencias no significativas entre los distintos ambientes 
lumínicos (el mayor valor fue 0,12 mm.cm-1semana-1 para ambas especies). Según estos 
resultados ambas especies crecen muy lentamente, son tolerantes a la sombra, por lo cual 
podrían crecer bien en condiciones moderadamente bajas de iluminación (30 a 50% de IR) 
, 
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5. 	 CO~CLLSIO~ES 
I 
¡, 
1 	 Las especies con capacidad fotosintética (Ama-J alta, como aliso, olivo, espadero y< 
I surrumbo, presentaron mayor diferenciación en el comportamiento fotosintético (plasticidad) entre las plantas de ambientes soleados y sombreados, en comparación con 
I las especies cuya capacidad fotosintética es más limitada como arrayán, roble y quimulá. 
¡ ¡ 
2. 	 Bajo condiciones de muy baja iluminación (3% de IR en la presente investigación), la 
capacidad fotosintética tiende a reducirse, principalmente y de modo sustancial, en las 
especies más heliófotas, como aliso, olivo, espadero y surrumbo. No obstante, el 
comportamiento fotosintétíco fue relativamente similar entre las plantas de un amplio 
rango de ambientes más iluminados (10%,33%,52% y 100% de IR). 
3. 	 En 9 de las ) 1 especies evaluadas, los mayores valores de crecitniento en -biomasa se 
presentaron en los ambientes más iluminados (52%) y 100% de IR) y en 2 especies más, 
los mayores valores se presentaron bajo condiciones moderadamente iluminadas (33% de 
IR). Excepto el roble (especie que mostró diferencias de biomasa entre tratamientos 
lumínicos no significativas), en todas las especies el menor crecimiento en biomasa se 
presentó bajo el tratamiento de menor iluminación P% de fR). Se sigue entonces que aún 
las especies muy esciófitas, como quimulá, se benefician de los incrementos moderados o 
altos en los niveles de iluminación ambiental 
4. 	 A diferencia de la biomasa, en la mayoría de las especies los menores valores de TeR en 
altura se presentaron bajo fR alta y moderadamente alta (52%) y 100% de IR), excepto en 
especies muy heliófítas como surrumbo y aliso, las cuales presentaron la menor TeR en 
altura bajo condiciones de muy baja iluminaCIón 0%) de IR). De otro lado, los mayores 
valores para esta variable se pícsentaron generalmetne en ambientes con iluminación 
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moderada o bap (10°0 o 33% de lRr sólo una especie !qullllulá) incremento al múxlmo 
su TeR en altura a 3°'0 de IR. 
5. 	 Por las tendenCIas del comportUl11lento fotosintdico, aSl como por su crecimIento en 
biomasa y altura, alIso y surrumbo son las especies má.'; heliófitas de las once estudiadas, 
pero aliso presenta mayor capacidad fotosintética y tasas de crecimiento más altas. En el 
otro extremo, roble y quimulá presentaron características de especies tolerantes a la 
sombra; roble mostró baja capacidad fotosintética y la más baja plasticidad de todas las 
especies estudiadas, pues presentó las tasas de crecimiento más bajas, tanto en biomasa 
como en altura, con diferencias no significativas entre los distintos ambientes lumínicos y 
por tanto muy baja capacidad de respuesta frente a cambios en el régimen de iluminación. 
Quimulá mostró mayor plasticidad que roble, principalmente en el crecimiento en altura, 
mediante la cual mejora su capacidad de adaptación a los ambientes de menor 
iluminación. Las demás especies se consideran Intermedias entre estos dos grupos, 
aunque difieren en el é;'Tado de heliofitismo; así en el sub grupo de las más heliófitas están 
olivo de cera, espadero, amarrabollo y arrayán. En el subh'Tupo de las menos heliófitas 
están cedro, daphnopsis y chaquiro. 
'1 
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~ho 5, "9vel b~ ~~T . 
--
-------------------------------------------------------------------------------------------------- --------------------
----------------------------------------------------------------------------------------------------------------------
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Anexo 2. Pruebas estadísticas para las variables involucradas en el estudio del crecimiento en altura 
,'15 
--~~-.-=-="""-_.. ......-----..........-_....~------=--~~~-_:.:....---------..---------­_ 
:!\E!MENT ~ 1 11 0:>5 , '56 !'l b , '68 :~, 5 3 
!Lid ¡, . E!.AT:'ft'. I 8 l, 1l1ó 20 , "54 : , J ~ .,. 
E PECIE (E l la 340 1 , 993 40 , 9 6J , 37 
1:<E 40 1501 , 647 15 , 041 t , Ol o!" 
ERROR 	 2 : 0 3 2.63 , 88 4 1·), 8 ]6 
orAL 	 133 49 , 3 40 
C 'I - 3 3 , 4~ 

.. .¡,. .,. sign i f i c a nt al: l~ ! 9 ',¡ e l ¡ o s - no t sig n i fican 

.:< r l'AB l,E )F iEANS FOO Metica Ioie 31. íc¡:¡) , 
JIN , RELATIVA ( 1 (t ) 
ES PECI E (E) N J N 10 N 33 N 52 100 
Ali ~o 6 2, 90 d 10 2, 54 e 1 2, 88 .. l a 3, : : ;; lO 3 ,79 E 3, 08
" 
.i\mar t' bo lo la 4, DO d 4,90 de l a 4, 46 f 10 ~ / 4: f :.0 4, 11 e 4, 3 8 
.il..r r a yan 9 1 ~, 33 e 9 14, 16 be la 11 , 77 de 9 14, (' cd 1 4, 13 : d 13 , 27 
Ced r o 10 5 , 96 d 10 5 , 03 de la 6 , 17 f la 5 / ~é fg ~ 6,00 5 , 7 2 
Chaqui co 1 10 , 5 4 e 10 11 , 16 e 10 10 , 26 e 10 1 , ~5 de 10 11 , 99 10 , 86 
a phnop "ls 8 : : , 95 e 10 13 , 62 be 10 13 , 00 e e le¡ 
- , ' !; d 7 12 , 6 12 , 72 
Eso d., r:o ~ 3 / 1 6 b a 15 , 36 b 9 1 , JoS ~b 10 19 , ·: : "lo : 0 ~S , 31 :: 1 ~ , 22 
olí.v o la ::' , 75 e 10 13 , 39 be i 16, 00 oc 1 0 15 I E'~ .- : J :' 6 , 33 t .: 1. ~~ , .. 
Quimul 
- O ll , 60 e 10 12,28 te 10 14 , 29 10 ló , 2~ be : 0 12 , i3 13 , 48 
Roble 10 21, 29 a 21, 67 a 10 21 , 53 a 5 23 , ::ó a Ó 2 3 , 13 22 , 22 
Sur-rJ.mbo 9 5, 69 d 7 , 08 d S 5 , 70 10 6 , ?: 6 , 47 .. 6 , 60 -~ 
I-MEA! 	 :: , 03 10 , 84 1:',30 11, :'9 11, 58 11, 22 
In 	a c o umn , me"n:! Eo~_o,,'e ' by a eornmon lette~ are not s i gnificant1 'l d ifferent ae :c:g S. l evel by =~~T . 
Comp t' ison 	 S.E.O, LSOCS% ) 1 LSO ( 1%) 1 
2 - [·I rnoan s (6, : 'J I 2 , 0 1 3 , 96 5 , 21 
2- w'l mea s (lO , :~) 1 , i ~ 3 , .J 3 4 , 51 
2- E- 1 me aIl S (9 , 1: 1, 94 3 , 61 , 75 
2- E'1 means : 9 , : ~1 1 , 79 3 , - 2 , 63 
2 -E-1 mean~ (8 , ~11 1, 8~ J , ' 4 4 , 7S 
2-E- r means (8 , 7) 2 , 02 3 , 97 5 , 22 
2 - E 1 means ( lO , ' 1 1 , . 2 3 , 78 4 , 97 
2 - E-1 means (; , 3} 1, 7 3 , 6 5 , 08 
2-E" 1 tIle a n 5 (8 , 91 1 , 90 3 , 72 ~ , 90 
2- E"' I ~ean5' (1 0 , 5 ) 2 , 1 4 4 , 20 5 , 52 
2 - E"" 1 mesn s (9 , 5) 2, 18 4 , 17 5 , 6 
2- E' r e a ns ( 1 6) 2 , 06 4, 04 5 , 32 
2 - E+, eans (5 , ,j) 2 , 36 4, 64 6 ,11 
ANAVS:5 or V.'lR IANCE FOR ."'-1 ' ra Fi na l (~1Il ) 
-~~~--------_.~---~----~ 
SV 	 ss !-!S 
TRL'ITMDTT 54 20 19 , J 98 :17~ , 13~ 
HU- M, P. .ELi'.T : ". : ~ 4~ , 924 395 , : ~ , 3"~g -:..•t:5PEC:¡: (E) 1 ~ l .t L 6-'O ~3:~ , -l5- 4: , ~ .:. 
:<E l O SI , e , SO I t.i3 , r 
ERROR ~~a ti~4 0 , J9 '; 23 , 82~ 
TOT!\L 	 21 4 26759 , 89 ~ 
C 'J 	 a _S, ~ 
- s_gn~! 1=3 n~ ' t :- :~ .:g: 
1 Para comparaciones horizontales (entre ni 'eles de iluminación para cada especie). deben utilizarse las diferencias 
mínimas significativas del 5% o el 1% (LSD (5%) o LSD (1%)) que se muestran, según el número de repeticiones que 
tengan los tratamientos a comparar. 
__ 
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:,1 ]J '; 
Allac 
,.1ma (" r;¡~ll::­
Ar " y~ r: 
Cao.co 
Cha . ir-o 
Daphnopsi., 
Espadero 
Olivo 
Qu i m 'la 
Robla 
Su C'r umbo 
~ ') 
i n 
a
., 
10 
:'0 
o 
9 
- ,n j 
~_ r) f '.:3 ~ .::d 
: ') , : -1 c d 
: -., '19 cd 
::" j f~ O c d 
2 ~'/ 6 3 a 
23 , ~ :: ~ 
19 , ::3 ab 
23 , 36 a 
9 , 41 d 
10 
n 
'; 
10 
1
:0 
8 
10 
10 
9 
9 
, J r,) 
: J , :> 
2 , I:l 
15 , ,17 
13 , 4 6 
16 , 71 
32, 11 
40,67 
1 7, L 
2 4 , 11 
19 , 20 
:':e 
e 
e 
de 
e 
de 
b 
a 
de 
e 
de 
1 0 
9 
7 
la 
10 
8 
4 : , ) " a 
9 , ) 1 
~b , .. ~\·)t 
1 .. , 0 3 : ',1 
¡ ] , 49 'itg 
1 0 , ~\ t5 -:3: 
28 , 4 4 e 
5 , 60 b 
10 , 26 e f 
22 ,64 d 
18,35 de 
lO 
10 
9 
l a 
l!l 
10 
10 
lO 
10 
5 
10 
7 • :3 ~-4 
16 
1 
-0 
: 0 , '1 
13 , 16 
-;' 5 , 66 
26, 84 
35 ,1 2 
17 , 7 8 
24, 5 4 
18 , 70 
f 
def 
de 
b 
a 
d 
be 
ed 
: J 
~ ,... 
~ 
1<.' 
10 
~O 
10 
6 
10 
_ } , .'" 
:: , . ~ 
::) , ~ 
;' 3 , :'7 
':' 5 , 13 
:3 , bb 
24, 74 
1 3 , 6 
25, , 0 
15, 8 4 
3 
d 
~i 
e 
e 
b 
ab 
e 
ab 
e 
1 7 , ~ J 
: 1, ~ 6 
13 , 13 
i S , 5 9 
26 , 93 
J 1, 7Q 
16, 87 
23, 7 6 
1 6 ,10 
:' 5 , 5 : 20 , 7 5 20 ,3 8 20,36 17,52 
. vffi. acison S. E. D, 5 D ( 5%) , ~SD(l%)' 
:' - 1:: +1 me aro s {6 , 1 0 l 2 ,9 6 5 / .3~ 7 , ' 6 
2 -:; '[ means (lO, l e ) 2, 57 5 , 04 6 , 64 
2-" ¡ mea ns (9 ,9 ) 2 , 70 5,32 6,99 
2- [ '1 n:eans ( 9 , 1 0 ) 2 , 6 4 5 , 18 6 , 82 
2 -[* [ means 18 , 10 ) 2 , 2 5, 35 7 , 04 
2- [' 1 meanS 18 , 7 ) 2 , 97 5 , 6 4 '1, 68 
2 -[~ [ me a ns (l0,7) 2 , 8 3 5, 56 7 , 3 1 
2-[' 1 me a n s (7 , 9) 2 , 89 5,68 7 , 48 
2 - E ~ r ~eans (8 , 9 ) 2 , 7 9 5, 48 7 , 21 
2- E" means ( _0 , 5) 3 , 14 6 , 1 9 8 , 13 
2-[* 1 me s ns (9, 5 ) , 20 6, ~9 9, 29 
2 - E~ r means (9, 6) 3, 0 2 5, 94 7 , 82 
2 - S * I mear: s (5 ,6) J, 47 6 , 8 3 8 , 98 
IINi\L'( SI 5 OE' Vi'R IANC E: FOR C CQe~m ' e nto .'Utuca (e",) 
~____--=-=---=-=---_~____________~_~...~_"""""' o:::=_~~ 
REAr MEN 54 1::' 0 ,9 98 354 ,0 93 2 6 , 37 

LIJH IN , R!':L?'!':VA ( 1 ; 4 1 76 , 951 441 , 988 32 , 32 

ESP[C I E ( ~: lO 11 6, 08 1151 , 611 95 , 78 

I xE 40 5836 ,93 14 5 , 92 3 10,87 

ER~OR ~:O 29 53, 644 13 , 4 ' 6 
TOTAL :: 207 4 , "'42 
C'I 48 , 2 
.~ = sigoifican at :~ !ev~~ 
E,(! TABLE O, 1'~S FOR C::-ec irn~ ..nto en A,.lt: ca (e, ) 1 
: LlIMIN , ~r.,¡.,TIVII ( %) (1) 
ES P~C I E (E ) 3 10 J J 52 
" ,38 , 4- a 10 3 5 , L a 25 , ~ a 2: , 61 
Pro r ¡;~ccl_~-: ~ C :, ? 2 ate 10 8 , 68 ,::le 
Al :" .50 6 ~ , s bcc. : 0 1 5 ,76 b 
, J-' d ~. O 3, '1-' de : , ~ 5 j~ 5 , 1) 3 
A=r~y~n 9 :'., ~ 9 '.: ~ 6 , 7: :! ..­ -l , ,~ j 9 2, c6 '=' 3 , 0 9 é" ~ , ·') 6 
;edr:1 lG ~ , ~8 bc :0 : 0 , ...\ ~ _ 4 , ~ .,:! :0 5, :1 d~ -:3 , 1:: P; S , -í-1 
S :-.3qu i =0 lO :, <14 d 10 2 , 30 'j ~ f 2 3 d 2 , 91 e 
Ca¡;r. .. cps :.~ 3 :, 5.: :i 3 , 09 :'; 3 , 4 " ,:j 3 , 60 de "'? , l - r!~ 
~ 5Filde:"o -:j ':'¿ , '"'S ::; 7 , 3 9 d 3 , 35 
? I 5" ~1 :"7 , ::>5 a ~ j, : .' ~ 9, ~: t ~ , ·1 : 
):..!!.ffi1-L3 - , .s -: ~_, : 0 \ , SJ '? :: '~ :' 0 1 , ' :! :0 :. , : 3 ~ 0 , :5 ~' , :! ~ 
Ko :::: ':"'e : , r) .... _i 1, l:' :i 5 2. , ~ B e 1, ;t i ..:: -? 1.. , ~ ~ 
Su :- ,"u :!ib.o :0 ll , 1 5 e 9 , ~n D ? , -t 
I - 1,!E!\N 9 , ,L 9 , 03 8 , 38 5 , 9~ 7 , 75 
\ Para comparaciones horizontales (entre niveles de iluminación para cada especie), deben utilizarse las diferencias 
mínimas significativas del 5% o el 1% (LSD (5%) o LSD (1 %)) que se muestran, según el número de repeticiones que 
tengan los tratamientos a comparar. 
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'. '_ _ :.1 . :.. : ¡:; . .l. ) : ·¡lf ~,J :: : . 
2-:: - ~ ~1:j.3 .-•. -' 1, : 1 

2- :: " ': :~, f::!,)r..= ' , 1 

1, 
.j ~ 
: - E ' ~ :':'te r:~ ~ I : rj -1, _ 

.2 - E · ! ~~.;.~. :;' ~ , J6 4 , ' ::­
2 - E ~ ~ m":-d:r..,;: _, 1 . 4 , ~ j 

:: -E"': me3n.;- ~ / '- J :., ::.:. 

2- E ' 1 m~an.3" ~: l e·... 

~ -2 "¡" I m9ar.;:: : .. , 5) ~ , J ~ 4, ~ 2 

~ - ::: · [ !':'.€:ans : 1, (,: 2 , 2.0 4, :- J 

~ -E·r mesn3 ~- , 61 ~ , 53 4 , " 9 

2- E' r mean s :8 , 8) 2 , 09 4 , : 1 

ilNr, LY S I S o, VAA IAl-'CE FOR TCR Alt llru ( rrun /cm.sem.: 
:35 
'r~E..';l'HE:iT :; ~ : q , :2~084 i , '; ~ 
r~L01W , RE !.."'-T¡ '!:-, ( : ~ ; ~ , ! :;:j 6 J , ~975 _ _.2 , 6_~ 
t:t:E~ E: (S) 1 J 13 , ~%360 1 , 3 963 ¿ : 5-" l ~ 
:xE 40 3 , C~7 )5 6 0 , C7593': 8, 33 
E FlOR ':::0 ~ , nr;651. 0 0, 0 9 1: : 
TOTAL 20 , ;:105 95 
2 '/ ~ J7 , H 
31gnif_c an at 11 l~~e : 
E:d TABLE: o MEANS FOR Te R ~ r. i'u.. ca (mm/cm . :5Qm,)' 
I LU}!, N, RE l.A" .\f.~, ( ) (T I 
ESPEC:E: (E. ) N J N 10 N 33 N 5 2 l CO 
.i1..l':"S0 0 , 42 1 10 0 , 80 0 a 1 0 1, 1 :-:- a 10 " oe ) a ~o 0 , 64 1 a 0 , 390 
':\ma r ~' b 11 '~ ,4 4 ~ 10 0, 4 9 b 1 0 0 , ~,:. rol c 1,) 0 , 2 6: d 10 Q, 157 e 0 , 3 26 
Ar r aya n O, l OOeé 9 0 , ' 7 6 d : 0 0 , 13 - eE ') ~ , Ol . e 0 , 08 4 ,, :le 0 , 1l~ 
C"d ro J , 24!l b 10 0 ,4 97 b 1 0 O, Ze: cd :0 ') , 23 6 ::0 - 0 , 0 16 s O, '279 
Chaqui r ~ =, 057 cd 10 0 , 080 de lG O, _.: :. 6f 1 0 'J , l 7 e O, 55 ...:¿. .~ , ,)8 ~ 
fJaphnop!!i:; ~ / OÓ~ c d .. O 0 , 08 8 de : 0 o , ~ :: e Eg 10 ~ , :: '¡ e G, O' 9 ~ , G95 
E.S;" :l ,j !:" :o. : , 140 d 8 0 , 32 . e 0, 1;; ¿ d.. 1 0 .j, 2. ~ 1 e 0 , 125 ü , 17 Q o ,_. O.!._ 'I e, ' , ::' lo 1:) G, 488 b O , ~ ~ ? c 10 ~ , 3 " '¡ :0<: 0 , : sa 
QU 1. :. 1.1 ~._ :' , 223 b :0 O, 1 4 ¡:.~ je O, O€ ~ ~g 1 : . , il ¡ 9 ° , : 0 3 
R·:.b! a :: , ~34 d 3 '-, , 045 -3 0 , 0:- .:; 5 ~ , O: J " 
0 , 041 "" 
O, OJ a ie t , ~ -.2 
S ro ,o : , 1~5 be 0, 3 96 e 0 , 5':- b l a 'J, ~4 ~ :o 0, 4:; - .... o, :;,a 
-:, i 88 0 , 320 0 , 1:;9 
o 
':ompa ri30~ 5. ::: . 0. LSO( 5 ) l LSC:: ) 1 
o 
': - E "': rr.e .J.n .= (6 , : ,, ' t: I 05 ~l 0, :06 Q , ~ ~ ') 

:' - E:-- ¡ mean ' 10 , 1 J : O, J 47 o, ar:~~ o, ::: 

_-~ "' I ~e-ns {S, ';.f ' 'l, ·1 4 9 0, 1),,:,7 

': - ::";: ~e an~ (9 , 1 " ~ 
." O~S 0 , 0 , 4 D, ~ : I 

: -t;. ... r mea ns; 0 , C50 (J , j!j -; J , : > 

r - ,: -E:;+ : me !"":os ~B , - ' J , 95 4 :1 , :. ~ 6 .... , _.. 
2- :: ~1 :naans ~ 1e, .) ~ , 52 () , :. J ~ ~ , ~ :' 3 
" 'JI 1) , ') 53~-~ " T rr.~.a~s ~ , .. I n , :' >1 

:' - :: ' r ¡nt ~E '3 , J : ~ , 15: ;'; , 2. "1 

": - E: """ 1 :rea n .s , 10 , : j ') , 05 7 íj , :: : :: 

:: - E' í me ar.:: ( :1 , :: ~ ') , o"e n, :.: ~ 

~ -=:. "" 1 ~e a-;-'!3 ( , ~ i ? , 0,,5 O, l ')a 

: -~.~ me anz (5 , 6 ) 8 , 06J 

:-=: 'I m.. ,, ~ (3 , .3 : ~ , 0 52 0 , : 03 

1 Para comparaciones horizontales (entre niveles de iluminación para cada especie), deben utilizarse las diferencias 
minimas significativas del 5% o el 1 % (LSD (5%) o LSD (1 %)) que se muestran.. según el número de repeticiones que 
tengan los tratamientos a comparar. 
